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ae A. Einleitung 
Die seit den ersten Freilandbeobachtungen an Winkerkrabben der 
Gattung Uca (Literatur s. bei H. M. Perers 1955 und R. ALrevoer 
1955) offengebliebenen Fragen nach der Technik der Nahrungsaut- 
nahme, der umstrittenen, funktionellen Bedeutung des Winkens, dem 
Vorhandensein eines Territorial-Verhaltens und einigen anderen 
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piologischen Besonderheiten dieser hochentwickelten Crustaceen- Gruppe 
sind bis in die jiingste Zeit nicht in tiberzeugender Weise beantwortet 
worden. Der breit angelegte Versuch von H. M. Persrs, einige dieser 
Probleme in ,,vergleichend-ethologischer, -ékologischer und -morpho- 
logisch-anatomischer Betrachtung“ zu lésen, kann keineswegs als aus- 
reichende Beantwortung obiger Fragen angesehen werden (Begriindung 
s. unten). 

Schon bei der ersten Untersuchungsperiode im Jahre 1953 (R. ALTE- 
voer 1955a, b) hatte sich deutlich gezeigt, dai kurze, nach Tagen 
zihlende Beobachtungsperioden in keiner Weise geeignet sind, gentigend 
gesicherte Aussagen itber die wichtigen Fragen nach der Funktion der 
bekannten Winkgebarde, dem Mechanismus der Nahrungsaufnahme, 
den physiologischen Leistungen des Bewegungs-, Verdauungs- und 
Sinnesapparates sowie der Okologie und Allgemeinbiologie dieser Man- 
grovebewohner zu ermdéglichen. Im Gegenteil, bei kursorischer Be- 
trachtung war auch ich zunachst geneigt, z.B. das Winken als aus dem 
Kampfverhalten abzuleitende Drohgebairde mit dem funktionellen 
Wert der Territorialdemarkation anzusehen, wie das z.B. J. VERWEY 
(1930) und H. Hepicer (1933a, b) getan haben. Dieser unter dem Ein- 
druck zahlreicher Parallelbeispiele aus der Welt der Végel und Sauger 
so ,,befriedigend®‘ wirkende Aspekt wurde allerdings erschiittert durch 
nicht wenige Beobachtungen, die mit dieser Ansicht nicht zu vereinen 
waren. Uber weitere Diskrepanzen vergleiche man die in den Arbeiten 
von H.M. Pretsrs, J. CRANE (1941, 1943, 1944) und R. ALTEVoeT zitierten 
Literaturbeispiele und Ansichten. Insgesamt also lief die erste Beob- 
achtungsperiode im AnschluB an die Vorderindien-Forschungsreise unter 
Herrn Prof. Dr. B. Renscu im Jahre 1953 eine Situation offenbar 
werden, deren Unklarheit durch das intensivere Studium der einschla- 
gigen Literatur nur noch bestarkt wurde und mich veranlaBte, méglichst 
bald eine moéglichst lange Zeit an ein und demselben Ort Winkerkrabben 
zu studieren, also dem extensiven (und meist nur kurzfristigen) Studium 
der friiheren Autoren — meist hat man iiberhaupt vermieden, die 
Lange der Arbeitsperioden im Freiland anzugeben — die intensive, 
langer ausgedehnte Bearbeitung vorzuziehen. 


B. Material und Methode 


Um in das damit umrissene Arbeitsprogramm die Beobachtungen und Befunde 
meiner friiheren Studien sinnvoll einzubauen, wahlte ich wieder die mir schon 
bekannte Uca-Bank am Strande von Bandra bei Bombay (vgl. R. ALTEVOGT 
1955a, b), wo Uca marionis (DEsMaREst) f. nitidus (Dana) und Uca annulipes 
(LATREILLE) teilweise gemischt, teilweise in etwas starker nach Arten getrennten 
Populationen vorkommen. Uca marionis war ebenfalls in der Nominatform zu 
etwa gleichen Teilen wie Uca marionis nitidus vertreten. Wie an anderer Stelle 
ausgefithrt wird, scheint die Trennung von Uca marionis nitidus und Uca marionis 
nicht gerechtfertigt, da der morphologisch-systematische Unterschied nur auf der 
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S- bzw. W-férmigen Ausgestaltung der Innenseite des Pollex der groBen Schere 
beruht, im Verhalten, in den dkologischen und physiologischen Eigentiimlichkeiten 
und der sonstigen Morphologie der beiden Formen jedoch keinerlei Unterschiede 
festzustellen sind. Ergianzende Beobachtungen konnten wir an Uca annulipes 
in Port Sudan am Roten Meer und Uca triangularis und Uca annulipes an der 
Siidost-Kiiste des indischen Subkontinentes von Adyar/Madras bis Porto Novo/Chi- 
dambaram und Cape Comorin machen. Vergleichende Befunde, die oft wertvolle 
Aufschliisse iiber das betreffende, bei Uca zu klarende Problem (z. B. die Nahrungs- 
aufnahmetechnik) gaben, konnten wir an einigen weiteren Crustaceen der tropischen 
Mangrove bzw. des Sandstrandes (z. B. Dotilla, Charybdis = Goniosoma, Ocypode 
und anderen) erheben. Auf diese Falle wird an den betreffenden Textstellen hin- 
gewiesen. Die Beobachtungsperiode wahrte vom friithen April bis Anfang August 
1955, davon entfielen 3 Monate auf den Hauptarbeitsplatz Bandra/Bombay. Hier 
konnten wir ganztaigig arbeiten, wobei die Ebbezeiten fiir die Freilandversuche 
ausgenutzt wurden und die Flutperioden bzw. Nachtstunden der Laboratoriums- 
arbeit dienten. 

Da8 wir ein Laboratorium in Strandnahe einrichten und so unter anderem 
kathodenstrahloszillographische Versuche an Uca und Ocypode durchfiihren konn- 
ten, verdanken wir wiederum der groBen Gastfreundschaft von Herrn Saum ALt 
bzw. der Familie Hassan Axi in Bandra. Dank gebiihrt ferner meinem verehrten 
Lehrer, Herrn Professor Dr. B. Renscu, der mich fiir die Zeit dieses Forschungs- 
vorhabens von den Institutspflichten entband und in jeder Hinsicht unterstiitzte, 
dem Kultusministerium des Landes Nordrhein-Westfalen fiir Gewahrung eines be- 
zahlten Urlaubs, der Férderergesellschaft der Westfalischen Wilhelms- Universitat 
fiir eine Filmbeihilfe, den Firmen Z. Leitz,Wetzlar, fiir wertvolle Erginzung meiner 
optischen Ausriistung, Dr. C. Scuteussner, Frankfurt, fiir Uberlassung von Film- 
material, Phywe, Gottingen, fiir Hergabe eines transportablen py-MeBgerates, 
ferner den Herren Professor R. V. SpsHatya, Annamalainagar, L. G. SARANGAPANY 
und L. CHEertimar, Annamalai University, fiir Gastfreundschaft und Hilfe in fach- 
licher Hinsicht, sowie dem Direktor des Haffkine-Institutes in Bombay, Herrn 
Dr. Waats, fiir Uberlassung eines Arbeitsplatzes mit den entsprechenden Hilfs- 
mitteln zur Durchfiithrung bakteriologischer Versuche. Letztere wurden in erster 
Linie von meiner Frau, Dr. med. R. ALtrEvoer (Hygiene-Institut der Universitat 
Minster), durchgefiihrt, die mir auch bei allen anderen Versuchen helfend zur 
Seite stand. 

Die nachstehend folgenden Mitteilungen basieren — aufer auf den Beobach- 
tungen wahrend der oben erwahnten Periode — auf 800m SchwarzweiB- und 
300.m Farbfilm, 16 mm Adox U 17 und Kodachrome, sowie rund 800 Kodachrome- 
Farbdias. Die Aufnahmen erfolgten mit der Bolex H 16-Kinokamera (Teleoptik 
bis f=15 cm) und der Leica M3 mit Zubehér. Besonders geeignet fiir den bei 
Uca und anderen, ahnlich scheuen Strandkrabben zu bestreichenden Bereich und 
benétigten VergréBerungsmaBstab waren das Hektor 13,5 cm mit Spiegelkasten 
und Balgeneinstellgerat sowie das Telyt 20 cm. Letzteres ergibt zur direkten Beob- 
achtung kritischer Vorgange, z. B. bei der Technik der Nahrungsaufnahme (Ver- 
folgung einzelner gréBerer Partikeln), einen hervorragend geeigneten ,,Feldstecher“, 
wenn man es entgegen photographischen Gebrauchen am Balgeneinstellgerat ver- 
wendet, wo es unter Benutzung der 5- bzw. 20fachen Lupe des Leitzschen Spiegel- 
kastens den Bereich von 47—78 cm Abstand vom Beobachter ausgezeichnet er- 
schlieBt. Leitz-Mikroskop und -Aufsatzkamera sowie 8x30 Feldstecher vervoll- 
standigten die optische Ausriistung. Fiir Temperaturmessungen verwendeten wir 
neben Quecksilberthermometern das Thermistorgerat ,,Gekatest’’ der Firma 
Goedecke und Kleemann mit einer Anzeigegenauigkeit von +1/,,°C. Die py- 
Messungen erfolgten mit dem Phywe-Klein-py-MeBgerat (MeBgenauigkeit + 1/,) py). 

1* 
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Kontrollmessungen erfolgten mit einem netzbetriebenen Pu-Meter der Firma 
Photovolt, New York. Fiir oszillographische Versuche fiihrten wir den Philips- 
Kathodenstrahloszillographen GM 3156 mit 2 Vorverstarkern GM 4570 mit, der 
sich trotz des sehr feuchten und heiBen Bombay-Klimas durchweg bewahrte, 
wenn auch bei durchschnittlich 70—95% relativer Feuchte und Durchschnitts- 


“e ee lea * 
Abb. 1. Uca marionis-Mannchen (Maf8stab 1 em) 


temperaturen von 30—35°C oszillographisches Arbeiten wegen erhéhter Stor- 
anfalligkeit nicht eben reibungslos abliuft. Fiir Versuche ttber den Gehér- und 
Erschiitterungssinn benutzten wir verschiedene Lautsprecher, deren nach Frequenz 


Abb. 2. Uca marionis nitidus. Beachte die yon Uca marionis verschiedene Scherenform 
(MaBstab 1 em) 


und Amplitude dosierbare Erregerspannung dem Generatorteil des elektronischen 
Schalters Philips GM 4580 entnommen wurde. Feuchtigkeitsmessungen erfolgten 
mit dem ,,Pernix*'-Hygrometer der Firma Lambrecht, Gottingen. Zum Antrieb 
selbsttatiger Winkattrappen (genaue Beschreibung s. unten S. 70) fanden Me- 
tronom-Motore Verwendung. Die Daten der optomotorischen Drehtrommel fiir 
sehphysiologische Versuche werden an der entsprechenden Textstelle gegeben. 
Die Markierung individueller Krabben erfolgte mit wasserfesten Farben, die am 
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besten an groBer Schere und Carapax haften blieben, und numerierten Leinwand- 
stiickchen, die mit wasserfestem Klebstoff auf die Dorsalseite des Carapax geklebt 
wurden. Diese Markierungen hielten etwa 14—20 Tage und erlaubten 6 die 
langere Registrierung des Verhaltens, der Mobilitat und der intra- und interspezifi- 
schen Beziehungen einzeler Tiere. Nur so kann man némlich mit geniigender 


Sicherheit Aussagen treffen iiber Hoéhlenbesitz und eventuellen Territorialsinn, 
Kopulations, absichten“* und vorhergegangene Winkaktionen usw., denn die manch- 
ma] vorhandenen, natiirlichen Markierungen (Fehlen oder besondere Gestaltung 


Abb. 4. Mannchen von Uca annulipes (MaBstab 1 cm) 


der groBen Schere) sind ein viel zu seltenes und viel zu vages Kriterium. Das 
zeigte sich besonders deutlich bei wiederholten Anwendungsversuchen bei den 
kleinen Arten Uca annulipes (Carapaxbreite mal -lange von 3X2 bis 15x11 mm) 
und Uca triangularis (5x4 bis 16x11 mm), bei denen man ohne eindeutige Mar- 
kierung einfach nicht auskommt, weil ahnlich aussehende Individuen z. B. einen 
dauernden Hohlenbesitz vortauschen kénnen, obwohl der Besitzer der betreffenden 
Hohle langst gewechselt hat. Zur Fluoreszenzmikroskopie (vgl. das Kapitel iber 
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die Nahrungsaufnahme auf S. 12) benutzten wir den Quarzbrenner Q 81 der 
Hanauer Quarzlampengesellschaft in deren kleiner Analysenlampe mit den tiblichen 
Erregerlicht- und Okularsperrfiltern von Schott und Gen., Landsberg. 

Fiir wertvolle miindliche und schriftliche Diskussionen danke ich Frau J . CRANE, 
New York, und Herrn Direktor W. M. F. Tweepiz, Raffles Museum, Singapore. 

Die Abb. 1—4 zeigen die in dieser Arbeit hauptsachlich behandelten Mangrove- 
Krabben im Freiland. 

(. Eigene Untersuchungen 


I. Die Arten des Uca-Biotops 


Die allgemeinen Eigenschaften des Uca marionis-Biotops wurden 
von mir schon friiher beschrieben (R. ALTEVoGT 1955a). Zum Ver- 
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Abb. 5. Karte der Biotope des Arbeitsgebietes. Erklarung im Text 


standnis der in vorliegender Arbeit zu gebenden Bemerkungen ist jedoch 
die genauere Darstellung des Arbeitsgebietes nétig (Abb. 5). Die 
Bodentemperaturen wahrend der Beobachtungsperiode 1955 bewegten 
sich innerhalb derjenigen von 1953, nur im April—Mai 1955 iiber- 
schritten sie die friiher mitgeteilten Werte um 2—4°C (gemessen um 
13 Uhr an der Oberflache des schwarzlichen Schlickes), was damit zu- 
sammenhingt, dafS am 19. 4.55 mit 42,2°C Schattentemperatur ein 
Hitzerekord fiir Bombay und Umgebung erreicht wurde. Eine Beein- 
trachtigung des normalen Tatigkeitsablaufes mit wohlausgebildeten, 
tidensynchronen Aktivitatsphasen bei Uca (s. R. ALrEvoerT 1955a, b) 
war jedoch selbst an diesem extrem heiBen Tage nicht festzustellen. 
Das ist erklarlich, wenn man bedenkt, daB (s. die Versuche von 
J. VERWEY an Uca signatus auf Java, 1930, und meine eigenen Fest- 
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stellungen 1953) Uca nicht so kritisch nahe an ihrer oberen Temperatur- 
grenze lebt bzw. da’ die Eigentemperaturen der Krebse normalerweise 
deutlich unter der AuBentemperatur bleiben. Wie meine Versuche 1953 
schon zeigten, kann diese Differenz bis zu 4,6°C betragen, was wohl 
auf Wasserverdunstung zuriickzufiihren sein diirfte. 

Der jahrliche Temperaturgang — wichtig fiir die unten S. 61 be- 
handelte Frage nach jahreszeitlichen Schwankungen im Fortpflanzungs- 
und Winkverhalten — ist am besten durch die mittleren monatlichen 
Maximal- und Minimaltemperaturen der Jahre 1946—1952 charakteri- 
siert, die von der meteorologischen Station des etwa 5km vom Uca- 
Strand entfernten Flugplatzes Santa Cruz registriert wurden (Tabelle 1). 


Tabelle 1. Mittlere monatliche Héchst- und Tiefsttemperaturen der Jahre 1946—1952 


Mittleres | Mittleres Mittleres | Mittleres 
Monat Maximum |} Minimum Monat Maximum | Minimum 
°C °C DIG °C 

Januar. . | 29:5 19,5 Akribies 2% 30,0 25,8 
Februar . 29,8 20,2 August. . 29,5 24.4 
Marz. . . 31,7 22,8 September 30,2 24,5 
April. . . 32,3 25.2 Oktober . 31,8 24,8 
Mai. Bea. Seve | Axa ste) November 32,0 22,9 
Jumil, .. . 32,0 | 26,5 Dezember 30,8 20,5 


Die absolut tiefste Temperatur dieses Zeitraumes betrug 18,4°C, die 
eroBte tagliche Schwankung zwischen Tag- und Nachttemperatur 
belief sich auf 8,3°C und betrug wahrend der Monsunzeit nur 5,5°C. 
Aus diesen Daten ergibt sich ein auBerordentlich konstantes Warme- 
milieu, das sicherlich mit ein erklarender Faktor fiir die beachtliche 
Gleichartigkeit des Feldverhaltens unserer Uca-Arten etwa in der 
heiBen, sonnigen Trockenzeit im Marz—April—Mai und im Dauerregen 
des tropischen Monsuns im Juni—Juli ist. Hatten wir namlich er- 
wartet, daB die Wink- und Fortpflanzungstatigkeit mit dem Beginn 
des Monsuns erléschen wiirde, der das Gebiet um Bombay etwa am 
10.—12. Juni erreicht und bis Ende August in voller Starke anhalt, 
so traf das keineswegs zu (Hinzelheiten s. unten auf 8.62). Die tag- 
liche Sonnenscheindauer — von manchen Autoren wird Sonnenschein 
als fordernd auf die Winktatigkeit und generelle Aktivitaét von Uca 
angesehen (s. z.B. H. Hepicer 1933) — scheint nach unseren Be- 
funden nicht allein eine ausschlaggebende Rolle zu spielen, denn selbst 
in den sonnenscheinarmsten Monaten Juni und Juli (s. Tabelle 2) 
konnten wir bei Uca marionis und Uca annulipes normales Winken 
und sogar haufige Kopulationen registrieren, was angesichts der ein- 
‘formig grauen und wolkenverhangenen Monsunsituation mit 95—98% 
relativer Feuchte im Biotop uns selbst wohl am meisten tiberraschte. 
Die Luftfewchtigkeit selbst bleibt im beschriebenen Biotop offenbar das 
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Tabelle 2. Monatliche Sonnenscheindauer (Mittelwerte von 1933—1942) 
nS 


Monat | Stunden | Monat Stunden 
GRBs so fn 298,8 Julies ae 67,4 
Februar .. . 281,6 ATID US ty geod er 93,2 
IM airziee, ec | 302,1 September . . L727 
prin. Set | 303,7 Oktober . . . | 268,3 
Mai Sy eee 321,6 November .. | 282.3 
Aji ge ok SNS 159,4 Dezember. . . 277,9 


ganze Jahr hindurch relativ konstant. Unsere auf der Uca-Bank ge- 
messenen Werte lagen zwar stets etwa 2—5% iiber den jeweils von den 
amtlichen Stellen taglich angegebenen Daten, machten aber die (ge- 
ringen) taglichen und monatlichen Schwankungen gleichformig mit, so 
daB die Tabelle 3 der durchschnittlichen monatlichen relativen Luft- 
feuchtigkeit die Situation gentigend widerspiegelt. 


Tabelle 3. Relative Luftfeuchtigkeit (Mittel der Jahre 1946—1952) 


Feuchtigkeit | Feuchtigkeit 
Monat um 8.°° Uhr um 17.°° Uhr 


% % 


Feuchtigkeit Feuchtigkeit 
Monat um 8.°° Uhr um 17.°° Uhr 


% 


of 
/o 


Januar. . TAM 63,4 Julie 86,8 . 82,7 
Februar . | 74,1 | 61,3 August. . | 86,3 81,5 
Marz. . . 73,7 62,4 September 86,4 79,0 
April. .. 73,8 65,7 Oktober . | 78,5 74,0 
Maren ean 73,8 | 66,0 November | 73,8 68,3 
OH 81,7 Lisi Dezember | Fale 63,7 


Die Bodenarten des Biotops reichen von weichem, dunkelfarbigem 
Schlick mit einem sehr hohen Gehalt an organischer Substanz (Gliih- 
verlust bis zu 25,9%, entsprechend der Stelle A und C der Biotop- 
skizze 5) tiber ebendenselben Bodentyp, der nur mit einigen kleineren 
und groferen Basaltfelsen durchsetzt ist (Stelle B der Karte 5), bis zu 
sehr stark mit Bruchstiicken von Weichtierschalen durchmischtem 
Schwemmboden, wie er etwa bei D und E gefunden wird und immerhin 
mit Glihverlusten um 20% noch reich an organischem Material ist, 
und schlieBlich bis zum reinen Schwemmsand der Ocypode ceratoph- 
thalma-Zone an der Grenze des von der Flut erreichten Gebietes land- 
warts von D und E. Die mit der Kjeldahl-Methode bestimmten Stick- 
stoffwerte als Anzeiger fiir den EiweiBgehalt (Tabelle 4) liegen in der 
Gegend von A, B und © zwischen 33,0 und 54,4 mg N je 1g Boden, 
wahrend sie bei D und E die weit geringere Schwankungsbreite von 
28,6—31,0 mg N je 1 g Boden einnehmen. Die gréReren Schwankungen 
im Gebiet von A, B und C sind wohl durch die gréReren Zufalligkeiten 
im Ablagern von Schwemmgut (Tier- und Pflanzenleichen, Algenwatte) 
bedingt, die durch die Filterwirkung des Fels- und Mangrovepflanzen- 


ee eg BE ht b's 


Untersuchungen indischer Winkerkrabben 9 


girtels sich bei D und E nicht mehr so deutlich auspragen kénnen (iiber 
die Kriterien zur Gewinnung eines reprasentativen Querschnittes bei 


_ der Aufnahme der Bodenprobe und die Aufbereitungsmethode selbst 


Abb. 6. Biotop von Uca marionis (Vordergrund) und Uca annulipes (zwischen den Felsen 
des Mittel- bis Hintergrundes) 


Abb. 7. Biotop von Uca marionis 


s. unten S. 22). Das auBere Bild der verschiedenen Auspragungen 
der Uca-Biotope ist in den Abb. 6—10 gezeigt. Es ist deutlich, dak 
Uca keineswegs an die offenen Schlickflachen gebunden ist, sondern sich 
auch auf rasigen Hiigeln und im recht dunklen Dickicht der Mangrove- 
straucher findet. Die py-Werte des Meerwassers in den bei Ebbe stehen- 
bleibenden Lagunen und Prielen betrugen 6,3—6,5. Auch der Schlick 
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wies die gleichen py-Werte auf. Zwischen Stellen, wo ausschlieBlich 
Uca marionis wohnte, und solchen, die lediglich mit Uca annulipes 


ee he 


Abb. 8. Biotop von Uca annulipes 


Abb. 9. Biotop von Uca annulipes unter Mangrovebiischen 


besetzt waren, gab es keine signifikanten py,-Unterschiede. Schon 
das Vorkommen von Gemischt-Populationen von Uca marionis und 
Uca annulipes am Strande von Bombay und von Uca annulipes und Uca 
treangularis bei Adyar/Madras und Porto Novo/Chidambaram (Abb. 11) 


Untersuchungen indischer Winkerkrabben 


Abb. 11. 


Mischbiotop von Uca annulipes und-Uca triangularis (Porto Novo) 
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schlieBen auch p,-Unterschiede als bedingenden dkologischen Faktor 
aus. Auch B. Naru (1955) hat bei Vizakhapatnam und Kakinada 
(Ostkiiste Indiens) solche Gemischt-Populationen von Uca annulipes 
und Uca triangularis gesehen. J. CRANE und H. M. Peters beschrieben 
sie bei mittelamerikanischen Uca-Arten. Der Salzgehalt betragt an der 
ganzen indischen Westkiiste waihrend des ganzen Jahres 34—36/ 50, 
ist also im Vergleich zur Ostkiiste (8—17 bis 21—34°/o) jahreszeitliche 
Schwankung) recht konstant, was auf das Fehlen von groferen Flissen 
mit ihrem enormen Anschwellen in der Monsunzeit zuriickzufiihren 
ist (Indian Journal of Fisheries 1951, S. 96). 

Aus den bisher genannten Daten 1a6t sich offenbar nicht entschei- 
den, worauf die (zwar nicht immer strenge) gelegentliche Trennung der 
Uca-Arten im Biotop beruht. Temperatur, py-Milieu, Luftfeuchtigkett, 
Sonneneinstrahlungsdauer, Wassergehalt und KorngréBe des Bodens fallen 
offensichtlich als bedingende 6kologische Faktoren aus. Lediglich der 
Stickstoffgehalt des Bodens, der im annulipes-Biotop nie den des 
marionis-Habitats erreicht, kénnte ein Hinweis sein daftr, daB Uca 
annulipes dort noch leben kann, wo es Uca marionis offenbar nicht 
mehr moglich ist, da aber umgekehrt Uca annulipes im marionis- 
Biotop sehr wohl existieren kann. Dieser Hinweis wird gestiitzt durch 
Befunde, die die Kjeldahl-Methode bei der Bearbeitung des Problems 
der Nahrungsaufnahmetechnik erbrachte. 


IL. Die Nahrungsaufnahme 
1. Vorbemerkung 


Das Verhalten der Winkerkrabben bei der Nahrungsaufnahme ist 
zu bekannt, als dafB ich es hier noch einmal schildern miiBte. Man ver- 
gleiche dazu die Bemerkungen von A.§S. PEARSE (1912), T. Monop 
(1923), J. Verwey (1930), J. CRanzE (1941, 1943), R. ALrEvoer (1955a, b, 
1956a,b) sowie die den obigen Autoren scharf entgegengesetzte Meinung 
von H. M. Perers (1955). 

Die feineren Vorgiinge bei der Nahrungsaufnahme blieben jedoch 
bis in die jiingste Zeit hinein véllig ungeklart, was vor allem aus der 
Beobachtungsschwierigkeit dieser scheuen Tiere und der Kleinheit der 
zu beobachtenden Vorgiinge herrithrt, bei denen ein selbst 8- oder 
10facher Feldstecher versagt bzw. im entscheidenden Nahbereich, wo 
die Vergr6ferung ausreichen wiirde, nicht mehr fokussiert werden 
kann. Dariiber hinaus ist bislang noch kein Autor zu experimentellem 
Arbeiten im Feld vorgedrungen, obwohl entsprechende Versuche allein 
schon Klaérung bringen kénnen (s. unten 8. 21). Die meisten Autoren 
muBten ihre Bemithungen, Einzelheiten bei der Nahrungsaufnahme 
dieser Schlickfresser zu erkennen, mit verzichtenden Bemerkungen 
schlieBen: J. Varwry sagt: ,,Welche Rolle den Mundgliedmafen von 
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Uca bei der Futteraufnahme zukommt, konnte ich durch direkte Beob- 
achtung also nicht erfahren“ (l.c., 8.213). J.Crane schlieBt, daB 
, the method by which the actual sifting is done remains as mysterious 
as ever (1941, S. 150) und daB ,,the mystery of how these specialized 
hairs (gemeint: spoontipped hairs der zweiten Maxillipeden) are actually 
used remains, however, completely unsolved‘! (ebenda, S. 165). H. M. 
Prerers bemerkt noch 1955 tiber den Vorgang der Nahrungsaufnahme 
und die mégliche Rolle der Mundwerkzeuge: ,,Die Mundteile des Krebses 
sind dabei in lebhafter Bewegung; was sich an ihnen abspielt, 1iBt sich 
allerdings nicht erkennen‘“ (1. c., S. 470). 

Trotz dieser Unklarheit gleich zu Beginn des Verdauungsweges der 
im Schlick enthaltenen Nahrung hatten sich fast alle Autoren, die sich 
mit dieser Frage naher beschaftigten, dafiir entschieden (mich ein- 
geschlossen, s. 8. 509ff., 1955a), daB im Bereich der Mundwerkzeuge 
ein Sortierungsvorgang stattfinden muB, der eine iiberwiegend aus 
organischem Material bestehende Fraktion von einer gréberen, ab- 
zulehnenden trennt. Letzteres Material sammelt sich nach Meinung 
dieser Autorengruppe in Form einer kleinen Schlickkugel an der Basis 
der dritten Maxillipeden, wo es ,,sozusagen wieder ausgeschieden wird, 
indem es sich in einigermafen fliissiger Form vor der Basis des dritten 
Maxillipeden sammelt* (J. VERwEY 1. c., S. 213). 

Entgegen dieser immerhin nicht ganz grundlos vertretenen Mei- 
nung — aus dem Bau der Mundwerkzeuge, besonders der Behaarung 
der zweiten Maxillipeden und der weiter schlundwarts gelegenen Mund- 
teile, haben J. VERwrEY und R. AtrEvoGr mogliche Sortierungsprin- 
zipien abzuleiten versucht — kommt H. M. Perers zu folgenden tiber- 
raschenden Feststellungen (S. 474): ,,Eine stichhaltige Begriindung 
dieser Auffassung hat bisher noch niemand geliefert“‘ und ,,die friiheren 
Beobachter haben sich wohl zu sehr auf den Augenschein verlassen, 
und sie waren gewiB zu ganz anderen Vorstellungen tiber die Nahrungs- 
verarbeitung gelangt, hatten sie die Méglichkeit tiberhaupt in Betracht 
gezogen, daB abgesehen von den Mundteilen auch der Magen ein Sor- 
tierapparat sein kénnte. Die funktionelle Anatomie des Magens der 
Winkerkrabben ist aber, soweit ich sehe, bis heute ganz unbearbeitet 
geblieben. Ich glaube weiter unten zeigen zu k6nnen, dab die Sonde- 
rung der ,Spreu vom Weizen‘ tatsdchlich (wenigstens in allererster 
Linie) im Magen vor sich geht. Danach sind die fraglichen Kiigelchen 
anders zu deuten als bisher, niimlich ganz einfach als Kot’ (Sperrung 
Verfasser.) Allerdings bemerkt Prrers dann einschrénkend, da er 
eat Stiitzung seiner Auffassung auf anatomische Untersuchungen am 
toten Tier angewiesen“ ist, fahrt aber dann fort, ,daB sich keinerlei 
bauliche Besonderungen feststellen lassen, welche der Ableitung aus- 
sortierten Materials an die Basis der Mundteile dienen kénnten (man 
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vgl. hierzu Abb. 17 und die Bemerkung auf 8.19 der vorliegenden 
Arbeit). Dagegen ist die Umgebung des Afters genau so ausgestaltet, 
wie man es erwartet, wenn man an die Ausscheidung von Kotpillen 
denkt“. In dieser Richtung fortfahrend, kommt Peters schlieBlich 
zu der entschiedenen Feststellung (S. 475): ,,Da auf der Weide der 
Krebse auSer den Kiigelchen nichts zu finden ist, was man fir Kot 
halten kénnte, miissen sie wohl Kotpillen sein.“‘ Diese deutliche Aus- 
sage wird allerdings in einer KorrekturfuBnote wieder abgeschwacht, 
wonach nicht behauptet werden soll, daf mit diesen ,,Untersuchungen 
das letzte Wort gesprochen sei. Man denke auch an die Méglichkeit von 
Artunterschieden‘ (S. 474). Zu dieser letzten ,,Méglichkeit** sei schon 
hier bemerkt, da8B ich in drei indischen Uca-, einer Charybdis- und zwei 
Dotilla-Arten keine artlichen Unterschiede der FreB8technik feststellen 
konnte und daB schon 1941 J. CRANE, die ,,at least 20 species feeding“ 
gesehen hat, mitteilt, daB ,,in all the process is identical“ (S. 150). 

Unsere Beobachtungen und Versuche muBten also entscheiden, ob 
die Peterssche, durch starke Extrapolation von am toten Tier erlangten 
Daten gewonnene Auffassung der Wahrheit entspricht oder ob der 
anderen Ansicht gemaf® der von mir 1953 entwickelten Annahme bei- 
zuptlichten ist. 


2. Beobachtungen im Freiland 

Die schon bei der ersten Arbeitsperiode 1953 festgestellte Haufung 
der FreBtatigkeit sofort nach dem Auftauchen der Krebse aus den 
Hohlen nach Tidenabzug und kurz vor Auflaufen der Flut bei oder 
kurz vor der Hohlenbauaktivitét konnte in vollem Umfange im Sinne 
einer strengen tidensynchronen Phasenrhythmik bestitigt werden. Nur 
kam es beim Beginn der Regenzeit, wo das piinktliche Auflaufen der 
Flut durch wechselnde Windbedingungen manchmal bis zu 50 min 
verschoben wurde, oft dazu, daB einzelne, offenbar besonders kritisch 
(d.h. mit besonders kleiner Zeitspanne zwischen Aus- bzw. Eingraben 
und Flutabzug bzw. -auflauf) synchronisiert gewesene Tiere von der 
auflaufenden Flut tiberrascht wurden bzw. schon im noch wadentief 
auf der Bank stehendem Wasser der abziehenden Flut aus ihren Héhlen 
kamen. Bei letzteren Fallen war besonders schén zu sehen, wie die 
beim Hohlenbau durch den Verschlu8pfropfen (s. z. B. R. ALTEvoeT 
1955a, b, 1956b) eingeschlossene Luft in deutlichen Blasen entwich, 
ein Hinweis, dafi auch die weit seewirts gelegenen marionis-Héhlen 
die ganze Flutperiode hindurch Luft enthalten. Bei ,,zu friih Auf- 
getauchten“ aber konnte man ein Nahrungsaufnahmeverhalten sehen, 
das z.B. T. Monon, L. P. H. pz Ottverra (1939) und B. Narpu (1955) 
mit der teilweisen Unterstellung eines artspezitischen Kriteriums an- 
gedeutet haben: Die oberste Schlickschicht wird in bekannter Weise 
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mit der FreSischere den Mundwerkzeugen iibergeben, aber die Bildung 
_ von geformten Mundkugeln unterbleibt. Statt dessen sieht man unter 
_ geeigneten Beobachtungsbedingungen (vgl. den Abschnitt Methode auf 
S.3) ein dauerndes Herabrieseln von gréberen Partikeln, die bei 
_naherem Hinsehen aus dem Bereich des unteren Drittels bzw. der 
unteren Halfte der dritten Maxillipeden hervorkommen. Ganz den 
- gleichen Vorgang registrierten wir bei der Uca annulipes-Population im 
Hafen von Port Sudan, wo lediglich einige wenige der zahlreichen 
Hohlen mit dem beim Bau derselben anfallenden Bodenmaterial einen 
,trockenen“ Platz boten, das tibrige sehr aktive Leben und also auch 
die Nahrungsaufnahme der Ucas sich aber im 5—10 cm tiefen Wasser 
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Abb. 12. Bevorzugte Nahrungsaufnahme von Uca marionis im oder am Wasser 


abspielten. Einem kursorischen Beobachter ware dieses bemerkens- 
werte Nahrungsaufnahmeverhalten der Ucas in Port Sudan modglicher- 
weise als artspezifische Sonderheit vorgekommen, genau wie etwa 
B. Natpvu von Uca annulipes in Vizakhapatnam als typische Besonder- 
heit berichtet, daB sie ,,feeds in air‘‘, wahrend diese Autorin tiber Uca 
annulipes von Kakinada (etwa 250 km sitidlich von Vizakhapatnam an 
der gleichen Kiiste) feststellt: ,,Amphibious feeding either in air or 
under water (S. 112). Bei naéherer Kenntnis der Situation kann man 
dieses ,,artspezifische“ Verhalten aber bei allen drei indischen Uca- 
Arten (mit aller Wahrscheinlichkeit bei sdémtlichen tiberhaupt!) beob- 
achten: immer dann, wenn sich Uca eine Moglichkeit bietet, im seichten 
Wasser einer stehengebliebenen Lagune oder an deren Rand im szhr 
weichen Schlick fressen zu kénnen. Unter solchen Bedingungen gibt 
es je nach Feuchte und Konsistenz des Bodens alle Ubergiinge vom 
dauernden Herabrieseln der abgelehnten gréberen Partikeln tiber die 
Bildung langlicher, tropfenartiger Schlickgebilde, die durch ihr eigenes 
Gewicht und ihre Nichtformbarkeit von selbst, ohne Zuhilfenahme der 
kleinen Schere, von der Mundbasis zu Boden tropfen, bis zur Aus- 
pragung wohlgeformter, recht fester Kugeln, die nach einer bestimmten 
Zahl von FreBbewegungen mit der Frefschere fortgenommen und. ab- 
gelegt werden. Die mit der Abb.12 sowie im Film belegte Vorliebe von 
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Uca, im oder am Wasser zu fressen, findet ihre Erklarung durch die 
Wichtigkeit des Wassers beim Sortierungsvorgang im Bereich der 
Mundwerkzeuge. AuBerdem erspart dieses Verhalten der Krabbe die 
Notwendigkeit, zum Benetzen ihrer Kiemen bzw. zur Aufrechterhaltung 


Abb. 14 


Abb. 13 u. 14. Miinnchen und Weibchen von Uca marionis bei der Nahrungsaufnahme. 
Beachte die Haltung der 3. Maxillipeden. Auf Abb. 14 sieht man die Bildung einer 
Mundkugel (MaBstab 1 em) 


ihres Atemwasserkreislaufes das Wasser einer Héhle aufzusuchen (wie 
schon friiher beschrieben, endigen alle Uca-Héhlen im Grundwasser- 
spiegel). Bekanntlich liegt die Eintritts6ffnung des Atemwassers 
(Miillersche Offnung, J. Verwey, S. 236) bei Uca zwischen den Basen 
des dritten und vierten Beinpaares, so daB bei der meist ,,hockenden“ 
Uca durch diese Offnungen stets Wasser von der feuchten Bodenober- 
flache aufgesaugt werden kann, was auch bei nur maBig durchfeuchtetem 
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Boden durch die Capillarattraktion bzw. Adhasionswirkung der be- 
sonderen, diese Inhalationséffnung umstehenden bzw. ausfiillenden 
Haare moglich ist. Bei schlickfressenden Ueas (iiber weitere Ernahrungs- 
arten s. unten 8.19) sieht man nun ein periodisches Hervorpressen 
von Wasser aus der Atemwasseraustrittséffnung oberhalb bzw. hinter 
dem oberen Rand der dritten Maxillipeden. Durch Auftreten deutlicher 
Lichtreflexe auf dem durch Adhasion an und zwischen den beim Fressen 
gedffnet gehaltenen dritten Maxillipeden kugelférmig sich vorw6lbenden 
Wasser im Moment des Auspressens ist dieser Vorgang sogar im Film 
gut zu verfolgen. Bei allen Schlickfressern (das gilt auch fiir die von 
uns daraufhin studierten Dotilla blanfordi, Dotilla myctiroides, Scopimera 
proxima, Charybdis callianassa) wird durch eine typische Offenhalte- 
stellung der duBeren Maxillipeden (s. Abb. 13 und 14 sowie schon 
Abb. 4 bei R. AurEvoer 1955a) ein Raum geschaffen, in dem sich die 
folgenden, nur mit der oben angegebenen oder einer noch giinstigeren 
optischen Einrichtung verfolgbaren Vorgange abspielen (s. dazu Abb. 15 
bis 17): Das von den Frefscheren aufgenommene Schlickmaterial 
wird in das obere Drittel der zwischen den dritten Maxillipeden gebil- 
deten Offnung gebracht, wo es dank des waGrigen Milieus sich mehr oder 
weniger stark verteilt und ausbreitet. Dieser Vorgang wird noch ver- 
starkt durch die dauernden Hin- und Her- und Auf- und Abbewegungen 
der zweiten Maxillipeden und der weiter schlundwarts gelegenen Mund- 
teile. Die Bewegungen der letzteren sind allerdings im Feld nicht sicht- 
bar, sondern nur bei im Laboratorium gehaltenen und ihrer auBeren 
Mundwerkzeuge beraubten Tieren festzustellen. Was aber im Freiland 
unter den obigen Kautelen eindeutig sichtbar ist — und schon allein 
ein geniigend starkes Kriterium gegen die Peterssche Fakaltheorie 
ware —, ist die sortierende Schiitteltatigkeit der parallel zur Korper- 
querachse des Tieres angeordneten ,,spoontipped hairs“ (J. CRANE 1941) 
auf dem medianen Rand der zweiten Maxillipeden (Abb. 17 und 18). 
Besonders deutlich konnte man auf dem mit grodberen Partikeln reicher 
durchsetzten Boden des Spiilrandes (Gebiet D und E in Abb. 5) einzelne, 
grobe Teile, wie Schalenbruchstiicke von Muscheln und Schnecken, 
auf ihrem Weg vom Einwurf in die ,,Sortierungskammer* verfolgen, 
wobei sie unter dauernden Schiittel- und Riihrbewegungen der Haar- 
apparate in Richtung auf die Basis der Mundwerkzeuge gewaschen 
wurden, wahrend in periodischen Abstanden Wasser von oben aus der 
Exhalationséffnung nachflo8. Wenn man sich einigermafen eingesehen 
hat, kann man den gleichen Vorgang auch an den meist weniger groBen 
Teilen des auch in der Farbung homogeneren Schlickbodens im Ge- 
biet A bis C verfolgen. In jedem Falle bildet sich im Laufe weniger 
- Sekunden, nachdem etwa 6—16 ,,Handvoll Schlick zum Munde ge- 
fiihrt worden sind, ein langsam gréBer werdender Schlickballen an der 
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Abb. 15 u. 16. Abnehmen des aussortierten Materials mit der Fre8schere bei einem 
Weibchen von Uca marionis (MaBstab 1 cm) 


Abb. 17. AuBere Anatomie der Nahrungsaufnahme-Werkzeuge bei einer in der Fre8phase 
gefangenen Uca. Beachte die groben Partikeln in der unteren Halfte zwischen den 
3. Maxillipeden 
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_ Basis der Mundwerkzeuge, wo meist besondere Borsten seiner besseren 
_ Ableitung dienen. SchlieBlich wird dieser Ballen aussortierten Schlickes 
_in der bekannten Weise mit den FreBscheren abgenommen, oder er 
fallt — besonders auf sehr feuchtem Untergrund — von selbst zu Boden. 

Bevor ich diesen Beobachtungen die experimentelle Untermauerung 
folgen lasse, sei noch erwahnt, da8B alle drei untersuchten Uca-Arten 
begierig Fadenalgen aufnahmen, die an manchen Fluttagen zu Beginn 
des Monsuns angespilt wurden. Dabei bestitigte sich die schon 1953 
(S. 509, 1955a) gemachte Feststellung, daB oft einzelne Faden in die 
,, Hand“ genommen und gegen 
die eifrig arbeitendenMundwerk- 
zeuge straff gehalten werden, wo- 
bei sie langsam in der Mundoff- 
nung verschwinden. An weiteren 
Nahrungsquellen seien Bananen- 
schalen, das Fleisch an Mango- 
kernen und eine in starker Ver- 
wesung begriffene, angespiilte 
Schlange unbestimmter Art er- 
wahnt, an der wir Ucatriangula- 
ris und annulipes am Strande 
von Porto Novo fressen sahen 
AEE pee ensner Mieiiss Witeitormige: Eihave “des 2. Maxil: 
ten s. den Abschnitt tiber Ge- lipeden von Uca marionis (MaBstab 0,1 mm) 
schmacksphysiologie auf S. 37). 

Waren die oben mitgeteilten Befunde allein schon voll ausreichend 
fiir die Ablehnung der Petersschen Fakaltheorie der Mundkugeln, so 
gab es aber noch weitere schwerwiegende Tatsachen, die schon ohne 
die Notwendigkeit experimentellen Arbeitens mit der Petersschen 
Auffassung unvereinbar waren: Wie bekannt, ist bei Brachyuren das 
Abdomen unter den Korper geklappt, so daB das Ende einigermaBen 
nahe an die Basis der Mundwerkzeuge zu liegen kommt (was offenbar 
den Ausgangspunkt der Petersschen Theorie darstellte). Bei trachtigen 
Weibchen, wo die sich entwickelnden Hier bekanntlich an den abdo- 
minalen Pleopoden getragen werden, wolben die beerenartig anschwel- 
lenden Eimassen das Abdomen langsam, aber deutlich sichtbar aus 
seiner urspriinglich eng an den Korper geklappten Lage, so daB bei 
solchen Individuen der Endabschnitt des Abdomens frei absteht. Ge- 
maB der Petersschen Behauptung miiBte jetzt der ,,Kot‘‘ballen deut- 
lich sichtbar an der Spitze dieses abdominalen Endes austreten. Das 
erfolgte aber bei keinem Individuum dieses Zustandes, obwohl wahrend 
der Beobachtungszeit mindestens 60—80 eiertragende Weibchen aller 
3 Arten im Freiland daraufhin beobachtet und 6 marionis- sowie 
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6 annulipes-Weibchen im eiertragenden Zustand im Aquarium gehalten 
wurden. Auch dieser Befund wiirde schon allein zur Entkraftung der 
Petersschen Behauptung ausreichen. 

AuBerdem gaben Beobachtungen an der im gleichen Biotop ganz 
ahnlich fressenden Dotilla blanfordi (Carapax maximal 42,5 mm) 
sowie an der etwas gréBeren Dotilla myctiroides (6x3mm) AnlaB 
zu starksten Bedenken gegen die Petersschen Extrapolationen. Bez 
Dotilla erscheinen niimlich die abgelehnten Schlickmassen auf dem ,,Kopf*‘, 
d.h. oberhalb der dritten Maxillipeden, von wo sie mit den Chelipeden 
durch eine Art Wischbewegung nach unten unter dem Koérper hinweg 
und nach hinten beférdert werden. Diese Tatsache ist mit der Vor- 
stellung, daB die Schlickkugeln Kot seien, schlecht vereinbar. Auch die 
teilweise Sand ,,siebenden“ Arten von Ocypode (z.B. O.cordimana, 
O. gaudichaudit) liefern starke Gegenbeweise zur Peterschen Be- 
hauptung. 

Ferner schien es héchst unwahrscheinlich, daB Uca und andere 
Schlickfresser eine so immense Fermentproduktion aufweisen sollten, 
um die enormen Schlickmassen — am Ende der intertidalen FreBphase 
ist ein Uca-Biotop mit Mundkiigelchen bedeckt — auf verdauungs- 
physiologische Art ausnutzen zu konnen. Die von PETERs (8. 475ff.) 
gebrachten Hinweise auf den Brachyuren-Magen als Sortierungsapparat 
sind keineswegs tiberraschend und neu (vgl. z.B. die monographische 
Darstellung des Kaumagens der Dekapoden und seiner Filtereinrich- 
tungen durch H. Jorpan 1913, 8. 396ff.). Schon F. Mocquarp (1883) 
hat die verschiedenartigen Filter- und Reusenvorrichtungen des Brachy- 
uren-Verdauungstraktes sehr instruktiv beschrieben, und im Verein mit 
den Untersuchungen von H. Jorpan (1904, 1913) ist die funktionelle 
Anatomie des Dekapoden- bzw. Brachyuren-Magens zu dem etwa von 
H. Bass (1944) skizzierten Gebiiude gediehen, an dessen Richtigkeit 
zu zweifeln nicht der geringste AnlaB vorliegt. Angesichts der also 
langst bekannten Filterwirkung praktisch jedes Dekapoden-Magens, 
gleich ob bei Anomuren oder Brachyuren, klingt Permers’ Ankiindigung: 
,, Ks kann aber schon jetzt mit Sicherheit gesagt werden, daf im Magen 
selbst eine Aussiebung des aufgenommenen Materials vor sich geht*‘ 
(S.475) doch recht verwunderlich. Die bekannte Filterwirkung des 
Magens hat also, wie wir schon oben sahen, mit der Aussortierung der 
Mundkugeln nichts zu tun, und es eriibrigt sich, naher auf die anato- 
mischen und funktionellen Gegebenheiten des Magens einzugehen, 
zumal die von PETERS noch einmal gegebenen Abbildungen der Driisen- 
filter und Querschnitte durch Kardia und Pylorus bis ins Detail den 
bei den oben genannten Autoren zu findenden Abbildungen gleichen, so 
daB weitere Betrachtungen hier unnétig sind. 
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3. Hxperimentelle Sicherung der Befunde 


a) Die Sortierungstechnik. Die mit den obigen Ausfiihrungen ge- 
-gebenen Befunde gegen die Peterssche Behauptung konnten durch 
einige Versuche gesichert und erginzt werden. 

Zur Sortierungstechnik war zunachst der biindige Beweis zu fiihren, 
daB die Sortierung des Schlicks im Bereich der Mundwerkzeuge er- 
folgt, daB also die ,,fraglichen Kiigelchen“ nicht ,,ganz einfach als Kot“ 
zu deuten sind (PETERS, S. 474). 

Mit verschiedenen Vitalfarbstoffen wurde wahrend der FreBphase 
der Schlick im Bereich um die Héhlen der Ucas impragniert. Wahrend 
der FreBphase ist namlich am ehesten eine Bindung der Tiere an _,,ihre“ 
Hohlen gegeben (vgl. R. ALrevoet 1955a, b), so daB man dann leichter 
feststellen kann, ob und wann einzelne Krebse den impragnierten 
Schlick aufgenommen haben. Damit kann man durch Einfangen der 
Tiere in zeitlichen Absténden den Verbleib des Farbschlickes im Ver- 
dauungstrakt verfolgen. Als Farbstoffe kamen Methylenblau, Neutral- 
rot, Karmin und die Fluoreszenzfarbstoffe Rhodamin B und Acridin- 
orange zur Anwendung, die teilweise direkt auf den feuchten Schlick 
gestreut, teilweise mit einem Zerstauber als waBrige Losungen wechseln- 
der Konzentration aufgetragen wurden. Bemerkenswerterweise wurde 
selbst der stark gefairbte Schlick ebenso aufgenommen wie etwa un- 
gefarbter. Dieses Verhalten der Ucas schien auf eine relativ indifferente 
Geschmacksauswahl der Nahrung hinzudeuten, doch sollten wir spater 
bei unseren Versuchen zur Geschmacksphysiologie eines besseren be- 
lehrt werden. Im besten Falle nach 4 sec erschien der erste, den Farb- 
stoff enthaltende Schlickballen an der Maxillipeden-Basis. Zu diesem 
Zeitpunkt gefangene Tiere wiesen einen noch vollig farbstofffreien 
Enddarm und Magen auf, selbst mit der sehr genau anzeigenden Fluores- 
zenzmikroskopie waren keine gefarbten Partikeln in diesen Teilen zu 
entdecken. Lediglich die Mundwerkzeuge waren mit dem Farbstoff 
in Beriithrung gekommen, wobei gefarbte Partikeln — auffallig vor 
allem die fluoreszierenden organischen Detritusbestandteile und Plank- 
tonten — besonders im Gebiet der léffelformigen Setae und wolligen 
Haare des zweiten Maxillipeden zu finden waren. Von einer Passage 
des mit der Mundkugel abgesetzten Farbschlickes durch den Darm kann 
also keine Rede sein. 

Bei Tieren, die sofort nach Offnen ihrer Héhlen bei Abzug der Flut 
gefangen wurden, fanden wir den Magen und Enddarm meist vollig 
frei von Schlick, ein Hinweis, da wahrend der Zeit, die das Tier bei 
Hochwasser in der Héhle verbracht hatte, der Darm entleert worden 
sein muBte, denn bei Auflaufen der Flut — in der vorher einsetzenden 
zweiten FreBphase (s. R. AurevoaT 1955a, b) — fanden wir alle Tiere 
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mit bis zum Sphincter ani gefiillten Enddarmen. Wie uns unsere Farb- 
schlickversuche zeigten, kann die erste posttidale Fiillung von Magen 
bis Enddarm in der kurzen Zeit von rund 8—12 min erfolgen, kann 
aber auch bis zu 30 oder 40 min in Anspruch nehmen, offenbar je 
nachdem, wie stark die FreSstimmung des betreffenden Krebses war. 
Artliche Differenzen traten bei diesen Zeitbestimmungen nicht auf. 
Aus der variablen Starke der FreS8stimmung erklart sich auch die 
groBe Schwankungsbreite der Durchlaufzeit der Nahrung, die wir 
leicht ermitteln konnten, indem wir den betreffenden Tieren nur kurz- 
fristig gefairbten Schlick anboten, sie aber vor und nach der Farb- 


Ar a. 


Abb. 19. Typisches Bild der Korngr68e im Material der Mundkugeln (links) und des 
Enddarm-Inhaltes (rechts) von Uca marionis (MaBstab 1 mm) 


schlickdosis normalen Schlick aufnehmen lieBen. Die Durchlaufzeit 
bewegt sich zwischen 12 min und vollen 2 Std 8 min und ist offenbar 
in allererster Linie von der FreS8stimmung, dann aber auch von der 
Leichtigkeit der Schlickaufnahme (d.h. der Konsistenz des Schlick- 
bodens) abhingig. Artliche Unterschiede waren nicht zu ermitteln, da 
es fiir alle 3 Arten FreBstellen mit der vollen Variationsbreite der Boden- 
bedingungen von sehr feuchtem bis zu recht trockenem Schlick gab. 

Die mikroskopische Untersuchung der abgelegten Mundkugeln er- 
gab im Vergleich zum in den Magen und Darm aufgenommenen Material 
eindeutige Unterschiede in der Korngrége (Abb. 19), was im Lichte der 
oben beschriebenen Sortiertechnik zu erwarten war und die oben 
gegebene Schilderung der Verhaltnisse erneut stiitzt. Bemerkenswert 
war, daB sich in den abgelegten Mundkugeln so groBe Gegenstinde wie 
die auf Abb. 20 gezeigten sowie viele Foraminiferen (7extularia, Ro- 
talia u.a.) befanden, die sich selbstverstaéndlich auch im noch unbear- 
beiteten Schlick, in dieser GréBe aber nie in Magen- und Darminhalt 
fanden. Im noch unberihrten Schlick trafen wir auch Protozoen und 
Fadenwiirmer. Weiterhin ist zu erwahnen, daB sich in den Mundkugeln 
noch lebende Algen, wie Coscinodiscus, Rhizosolenia, Amphora, Pleuro- 
sigma, Fragilaria u.a. befanden, ein Hinweis darauf, daB keine voll- 
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standige Aussortierung des Schlicknahrmediums erfolgt, und wiederum 
ein Beweis, dai die Mundkugeln nicht ,,ganz einfach Kot‘ sind. Im 
Enddarminhalt fanden wir dagegen die Schalen von Diatomeen und 
anderen Planktonten stets leer, d.h. den Inhalt verdaut. Olimmersion 
zeigte in Magen und Darm groBe Mengen von Bakterien (Spirillen, 
Kokken), was schon ohne Verdauungsversuche in vitro (iiber diese 
s. unten S.36) andeutete, dai Mikroben als Ernahrungsquelle wohl 
kaum eine Rolle spielen diirften. 


Abb. 20. In den Mundkugeln von Uca annulipes enthaltene groBte Teile des 
Schwemmsandstrand-Bodens (MaBstab 1 cm) 


Die Tatsache, da’ keine vollige Aussortierung des plaktontischen 
Materials aus dem aufgenommenen Schlick erfolgt, macht es verstand- 
lich, da8 Mundkugeln manchmal zum zweiten oder gar dritten Male 
wieder aufgenommen worden. Bei den Uca-Arten ist das zwar weniger 
oft der Fall, kommt aber dennoch hin und wieder vor, wenngleich 
man auch meist beobachten kann, daB eine fressende Uca annulipes 
»kugelférmigen Schlick“ (d.h. schon abgelegte Mundpillen) mit den 
Gehbeinen von sich wegstéBt. Dieses Verhalten tritt auch z. B. bei 
, schlecht‘‘ schmeckenden Gegenstaénden auf (s. die Schmeckversuche 
unten auf S. 40). 

Die unvollstandige Sortierung lie} den Wunsch aufkommen, etwas 
Genaueres tiber den Wirkungsgrad des Sortiermechanismus und Anhalts- 
punkte iiber die Menge aufgenommener Substanz zu erfahren. Zu 

‘diesem Zwecke wurden aus typischen Biotopstellen der unberiihrte 
Boden und die daraus geformten Mundkugeln aller drei Uca-Arten auf- 
genommen und der Kjeldahl-Methode unterworfen. Zur Gewinnung 
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eines reprasentativen Querschnittes durch die jeweiligen Bodenproben 
und um zu vermeiden, daf etwa ein Muschelschalenstiick die Bestim- 
mung verfalschte, wurden alle Proben feinst gemérsert und dann in 
iiblicher Weise aufgeschlossen. Die Brauchbarkeit der Kjeldahl-Me- 
thode fiir den vorliegenden Fail leitet sich aus der Tatsache her, dab 
Diatomeen und Peridineen (neben Copepoden) den gré8ten Anteil des 
Meeresplanktons bilden (s. z.B. K. Branpr 1898, T.S. Rao 1955, 
dort weitere Literatur iiber das Plankton der indischen Kiisten). Der 
EiweiBgehalt dieser Planktonten betragt aber zwischen 10 und 16% 
(Durchschnitt etwa 13%), so daB die Bestimmung des Stickstoffs einen 
gerechtfertigten Schlu8 erlaubt auf den EiweiBgehalt des Schlickes 
vor und nach Sortierung durch die Mundwerkzeuge. Bei tierischen 
Schwebeorganismen bzw. tierischem Detritus sind oft sogar noch we- 
sentlich héhere EiweiBgehalte anzusetzen (Copepoden enthalten z.B. 
59% EiweiB, Chaetognathen — nach T. 8S. Rao der zweitgroBte Plank- 
tonreprasentant — dirften ahnlich hohe EiweiBanteile aufweisen). 
Stickstoffhaltige, im Meerwasser geloste Verbindungen (z. B. Nitrate) 
diirften als Fehlerquelle wohl kaum in Frage kommen, da sie sowohl 
im Schlick wie auch in den Mundkugeln im gleichen Mae auftreten 
wirden. Alle Angaben beziehen sich auf Trockengewichtsmengen. 
Wie die Tabelle 4 zeigt, ist der Stickstoffgehalt der Mundkugeln in 
allen Fallen deutlich geringer als der des unberiihrten Schlickes. Uca 
marionis gewinnt durchschnittlich 10,1 mg N je 1g durchgesiebten 
Schlickes (alles in Trockengewichten gedacht), was einer Eiweib- 
gewinnung von rund 63 mg beim Sortieren von 1 g Schlick entspricht. 
Bei Uca annulipes betrigt dieser Wert nur etwa 54mg EiweiB, doch 
bezieht er sich auf den durchschnittlich etwas stickstoffarmeren Nahr- 
schlick des oben skizzierten Biotops im Gebiet D und E, betrifft also 
Bedingungen, unter denen Uca marionis offenbar nicht mehr lebt. 
Wie ein Vergleich mit den Verhaltnissen von Dotilla blanfordi zeigt, 
die aus demselben marionis-Schlick und an denselben Tagen gewonnen 
wurden, kann Dotilla blanfordi diesem Schlick nur etwa 11 mg EiweiB 
je 1 g Boden entnehmen. Es scheint also wahrscheinlich, da die Dif- 
ferenzen in der Fahigkeit, eiweiBhaltiges Material aus einem bestimmten 
Schlick aufzunehmen, durch die Giite des Sortiermechanismus bedingt 
sind. Wir diirfen also glauben, daf auch die Daten iiber Uca triangularis 
trotz des Kinflusses des stickstoffarmeren Bodens der indischen Ost- 
kiste zum groferen Teil durch die Giite des Sortierapparates mit be- 
dingt sind. Die anschaulichste und mit den anatomischen Befunden 
(Ausgestaltung und Anzahl der l6éffelférmigen und wolligen Haare der 
zweiten Maxillipeden) am besten vereinbare Aussage iiber die Giite 
des Sortiermechanismus erhalt man, wenn man — ganz im Sinne des 
technischen Wirkungsgrad-Begriffes — aufgenommene zu angebotener 
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Tabelle 4. Stickstoffgehalt von Béden vor und nach Sortierung durch die Mund- 
werkzeuge verschiedener Schlickfresser (Werte auf 1 g Trockengewicht bezogen ) 


Ent- 
= % des | sprechende 
Art Schlick | Mund- | Ent- N-An- | EiweiB- 
pile jnommen| gebotes | menge Ss pha 
mg N mg N mg N mg 
Uca mar. 54,4 42,2 tee 22.4 Schlickboden bei 
53,7 42.0 LT 217. Bandra/Bombay 
33,0 2.2. 7,8 23,6 
34,1 26,0 8,1 23,8 
34,4 221 12,3 35,8 
33,2 24,1 9,1 Paya 
36,0 27,0 9,0 25,0 
34,6 24,2 10,4 30,0 
Mittel: 39,2 29,1 10,1 26,2 63,1 
Uca ann. 31,0 21,0 10,0 325 Schwemmstrand 
30,9 | 21,2 9,7 31,4 bei 
28,6 20,5 8,1 28,3 Bandra/Bombay 
28,6 21,2 7,4 26,2 
29,2 | 21,0 8,2 28,0 
29,9 21,9 8,0 26,8 
30,2 20,4 9,8 32,3 
29,5 21,0 8,5 28,8 
Mittel: 29,9 21,0: 8,7 Cos | 04st " 
Uca tria. 19,0 14,0 5,0 26,4 Sandiger Schlick 
23,0 14,0 9,0 39,1 von 
19,2 14,2 5,0 26,0 Adyar/Madras 
20,9 | 14,4 6,5 31,2 
| 
Mittel: 20,5 14,1 6,4 30,7 _ 40,0 - pee 
Dotilla blanf. 33,0 31,6 1,4 4,3 Schlickboden 
34,1 31,1 3,0 8,8 Bandra/Bombay 
34,4 31,6 2,8 8,1 (wie bei Uca mar.) 
33,2 31,1 2,1 6,3 
36,0 32,4 3,6 10,0 
34,6 32,0 2,6 7,5 
Mittel: 34,2 31,6 2,6 7,5 14,9 ee 
Dotilla myctir. 6,0 4,6 14 23,4 Sandstrand bei 
6,8 4,6 2,2 32,3 Rameshwaram, 
6,4 4,3 2A By A Siidindien 
6,7 4,8 1,9 28,3 
_Mittel: | 6,5 3,6 1,9 29,2 11,9 


Stickstoff- bzw. EiweiBmenge in das Verhaltnis setzt. Dieser Wir- 
kungsgrad ergibt sich fir Uca marionis zu etwa 26%, fir Uca annulipes 
zu 29,7% und fir Uca triangularis zu 30,7%, wahrend er fiir Dotilla 
blanfordi nicht iiber 10,0% (Mittel 7,5%) hinauskommt. Diese unter- 
_schiedlichen Wirkungsgrade scheinen am ehesten geeignet zu sein, als 
bedingender Faktor fiir die dkologische Biotopsonderung der hier 
studierten Uca-Arten angesehen werden zu diirfen: die Formen mit 
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dem héheren Wirkungsgrad kénnen den schwierigeren (d.h. stickstoff- 
bzw. eiweiBarmeren, auch vielleicht im zeitlichen Durchschnitt trocke- 


neren) Boden bewohnen, kénnen natiirlich ebenfalls im nahrstoff- 
reicheren Biotop leben (Uca annulipes in dem von Uca marionis), um- 


(MaBstab 0,1 mm) 


Abb. 22. Die l6ffelférmigen Haare vom Rand des 
2. Maxillipeden von Charybdis callianassa 


gekehrt aber scheint den 
Formen mit dem schlech- 
teren Wirkungsgrad des 
Sortierapparates ein Boden 
unterhalb eines bestimm- 
ten Nahrstoffgehaltes ver- 
schlossen. 


Das mikroskopische Stu- 
dium der wohl entschei- 
densten Teile des Sortier- 
apparates, der spoontipped 
hairs (J. CRANE 1941), er- 
gab schon 1953 eine im Ver- 
gleich zu Uca marionis 
etwas feinere Ausgestal- 
tung dieser Loffel bei 
Uca annulipes (s. Abb. 7/8 
bei R. AtrEvoat 1955a). 
Das entspricht der von 
J. CRANE mitgeteilten Be- 
obachtung, da die pri- 
mitiveren Loffelbautypen 
— teilweise véollig un- 


gefiedert wie etwa bei Uca princeps (J. CRanz, |.c., Abb. 3A) — und die 
armlichste Léffelausriistung bei solchen Uca-Arten zu finden sind, die stets 
auf homogen-feuchtem Schlick leben. Uca triangularis paBt sich gut in 
dieses Bild ein, denn ihre Léffel gleichen etwa denen von Uca annulipes, 
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haben, wie wir gesehen haben, etwa den gleichen Wirkungsgrad und 
machen das haufige Zusammenleben dieser Art mit Uca annulipes 
auch von dieser Seite her verstindlich. 

Die vergleichende mikroskopische Anatomie der loffelf6rmigen 
Haare und ihre Stellung auf den betreffenden Mundwerkzeugen bei ver- 
schiedenen tropischen Strandkrabben zeigen, da bei allen untersuchten 
Schlickfressern solche léffelf6rmigen Setae vorhanden sind. Das trifft 
zu fiir alle Uca-Arten, Dotilla blanfordi, Dotilla myctiroides, Scopimera 
proxima, Scopimera globosa, Charybdis callianassa, Myctiris longicarpus, 
Heloecius cordiformis u.a. Die meisten dieser Arten sind nur syste- 
matisch-museologisch behandelt, wobei man dem Feinbau der Mund- 
teile nur recht oberflachlich Beachtung geschenkt hat (s. z.B. S. Kemp 
1919). Auf die Existenz der ,,Loffel‘‘ z.B. bei Charybdis callianassa 
wurde ich erst hingewiesen durch die Beobachtung, daB diese auch am 
Bandra-Strand haufige Krabbe unter Wasser sitzend den Oberflachen- 
schlick den Mundteilen zuschiebt, obwohl ihre Scherenarme jeglicher 
Sonderanpassungen zur Schlickaufnahme entbehren (Abb. 21). Die 
mikroskopische Nachpriifung ergab dann auch entsprechend der Er- 
wartung die loffelformigen Haare (Abb. 22). Auch diese Krabbe zeigt 
bei der Schlickaufnahme ganz die gleichen Vorgange (Bildung einer 
Offnung zwischen den dritten Maxillipeden, Herabrieseln groBerer Par- 
tikeln von den rasch sich hin- und herbewegenden zweiten Maxillipeden) 
wie sie oben fiir Uca beschrieben wurden. Bei allen bislang von mir 
untersuchten Arten sind die Loffel so angeordnet, daB ihre konkave 
Seite der Richtung des Schlickstromes (d.h. des zum Teilchentransport 
dienenden Wassers) entgegengesetzt ist. Das wird z.B. deutlich beim 
Vergleich der zweiten Maxillipeden von Uca und Dotilla. Bei ersterer 
erfolgt — durch die beim Fressen etwas vorgebeugte Kérperhaltung 
bedingt (vgl. Abb. 15) — der Wasser- und Schlickstrom von oben nach 
unten. Die Léffelkonkavitaéten zeigen dementsprechend nach ,,oben“, 
d.h. zum Tier und damit zu dessen Mundé6ffnung hin. Bei Dotilla ist 
die Situation gerade umgekehrt, da hier der feuchte Schlick an der 
Basis bzw. im unteren Drittel der dritten Maxillipeden eingeworfen 
und zum oberen Rand der Mundwerkzeuge befordert wird: ganz ent- 
sprechend zeigen hier die Konkavseiten der Léffel nach unten“, 

Der einfachere Bau der Léffel von Dotilla blanfordi im Vergleich 
zu denen von Uca marionis ist mit hoher Wahrscheinlichkeit der wich- 
tigste Grund fir die so verschiedene Gite des Wirkungsgrades der 
Sortierapparate dieser beiden Krabbenarten. Dieser Feststellung 
kommt besonderes Gewicht zu, da der Vergleich vom gleichen Schlick- 
boden ausgeht, Bodeneinfliisse also ausscheiden. Eine ahnliche Ver- 
gleichsméglichkeit bietet sich bei Uca annulipes und Uca triangularis, 
die teilweise auch im gleichen Biotop vorkommen, praktisch den gleichen 
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Wirkungsgrad beim Sortieren aufweisen und dementsprechend auch 
ganz ahnlichen Léffelbau zeigen. Ein letztes Beispiel mag diese Be- 
trachtung zum Einflu8 des Léffelbaues auf den Sortierwirkungsgrad be- 
schlieBen: bei Dotilla myctiroides, die auf reinem Sandstrand lebt, ist 
die Form der Léffel ganz verschieden von denen von Dotilla blanfordi, 
und der Wirkungsgrad ist wesentlich héher. Dotilla blanfordi ,,braucht™ 
im nahrstoffreicheren Schlick 
keinen so wirksamen Sortier- 
mechanismus wie der Sand- 
bewohner Dotilla myctiroides 
(Abb. 24a, b und 25). Nach 
den vorstehenden Befunden und. 
vergleichenden Hinweisen bleibt 
nur noch ibrig, einige Tat- 
sachen mitzuteilen, die die Wich- 
tigkeit der loffelformigen und 
wolligen Haare beim Sortierpro- 
zeB beweisen, sowie ein abschlie- 
Bendes Gesamtbild des Schlick- 
trennverfahrens zu geben. 

Bei in der FreBphase ge- 
fangenen und sofort mit kon- 
zentriertem Formol getéteten 
Ucas findet man: 

den Raum zwischen und 
hinter den Ischio- und Mero- 


RUN PEE SETS ~ poditen der dritten Maxillipe- 

Abb. 23. Léffelf6rmige Haare vom Rand des d fee Schiliek fill c 
2. Maxillipeden von Uca triangularis en mit Schlic getu t, wobei 
Mastab 0,1 mm) sich grébere Partikeln (Stein- 


chen, Foraminiferenschalen u. a.) 
bevorzugt im unteren Teil der zwischen drittem und zweitem Maxilli- 
peden gebildeten ,,Kammer‘‘ befinden; 

die l6ffelf6rmigen Haare der zweiten Maxillipeden fast alle mit 
Detritus und Schwebeorganismen gefiillt (Abb. 26); 

die wolligen Haare der zweiten Maxillipeden mit kleinsten Par- 
tikeln besetzt, die in den Zwischenriumen der Wollharchen durch 
Adhasion und Capillarwirkung festgehalten werden (Abb. 27); 

keine gréBeren Partikeln schlundniher als im Bereich der zweiten 
Maxillipeden ; 

die ,,spatelférmigen“’ Haare der ersten Maxillipeden (Abb. 28) 
ebenfalls mit planktontischem Material und Detritus gefiillt. 

Anhand des in Abb. 29 gezeigten Schemas seien jetzt die wichtig- 
sten direkten Beobachtungen und erschlossenen Hinweise noch einmal 


Untersuchungen indischer Winkerkrabben 2g 


v 


a. . a7 mm 


a 


Abb. 24a u. b. Loffelformige Haare yom Rand a und von der Flache b des 2. Maxillipeden 
von Dotilla blanfordi (MaBstab 0,1 mm) 
zum Gesamtbild des FreBvorganges 
von Uca erlautert. In die mit 
Wasser aus der Exhalationsdffnung 
(Hx)  gefiillte Auswaschkammer, 
die sich hinter bzw. zwischen den 
gedffnet gehaltenen dritten Maxilli- 
peden befindet, wird von oben mit 
der FreBschere der mehr oder 
weniger feuchte Nahrschlick hinein- 
- geworfen. Durch rasches Hin- und 
Herbewegen der (im_ gedachten 
Sagittalschnitt quer getroffenen und) 
als Punkte dargestellten loffelf6rmi- 
gen und wolligen Haare erfolgt nun 
einmal ein direktes Herausgreifen, 
ein Herausharken von Schwebe- 
teilchen entsprechender Grdofe, 
Schwere und wohl auch Weichheit, 
denn es ist verstandlich, daB auf den 
oft gefiederten Loffeln z.B. weiche : 
und faserige Teile besser liegen blei- Abb. 25. L6ffelformige Haare von der 


Flache des 2. Maxillipeden von Dotilla 
ben als harte und glatte. Zum anderen _~ myctiroides (MaBstab 0,1 mm) 
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Abb. 26. Gefiillte Léffel bei in der FreBphase gefangener Uca marionis 


Abb. 27. Kleinste Partikeln im Reusenfilter der wolligen Haare des 2. Maxillipeden von 
Uca triangularis (MaBstab 0,1 mm) 


Abb. 28. Schaberformige Haare vom 
1. Maxillipeden von Dotilla myctiroides 
(MaBstab 0,1 mm) 


aber wird durch das ,,Riihrwerk* 
der erwahnten Haarstrukturen 
der physikalische Vorgang des 
aus der Gemischtrennungstech- 
nik bekannten Flotationsverfah- 
rens verbessert, denn ein solcher 
spielt sich zweifelsohne in der 
Auswaschkammer ab, wo ein 
Gemisch verschieden grofer und 
verschieden schwerer Teile im 
Flotationsmedium Wasser sich 
nach der Stokes-Oseenschen 
Formel nach Teilchen-Durch- 
messer, -Gewicht und daraus 
resultierender Sinkgeschwindig- 
keit in Fraktionen getrennt ab- 
setzt. Es bedarf keiner Erklarung, 
da die schwereren und groBeren 
Sandpartikeln auf Grund ihrer 
GroBe von den Loffeln zuriick- 


gewiesen werden und wegen ihres Gewichtes am ehesten auf den Boden 
der Sortierkammer absinken, wo sie meist an entsprechenden Sammel- 
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_borsten voriibergehenden Halt finden oder einfach abtropfen. Anderer- 
_seits bleiben aber Detritusteile und Pflanzenfasern bedeutend linger in 
der Schwebe bzw. werden von den gefiederten oder behaarten Struk- 
turen der Maxillipeden aufgefischt und durch entsprechende Bewe- 
-gungen der tibrigen Mundwerkzeuge dem Magen zugeleitet. Das zum 
Schlimmen benutzte Wasser wird teils zusammen mit dem zu sortie- 
renden Schlick von der Frefschere mitgebracht, teils aus den Kiemen- 
kammern durch die Exhalationsdffnung gepreBt, ist also teilweise 
Atemwasser, das wahrscheinlich zum Teil nach dem SchlimmprozeB 
von den Mundwerkzeugen aus am Korper entlang zur Inhalations- 
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Abb. 29. Schematische Darstellung des Sortierungsvorganges bei Uca. Erklarung im Text 


6ffnung zwischen dem dritten und vierten Beinpaar zuriickgelangt. 
Nahrungsaufnahmetechnik und Atmung sind also innig zu einem einzigen 
Funktionskreis verkniipft (iiber diesen Branchialwasserkreislauf bei ver- 
schiedenen Landkrebsen s. z.B. J. VERWEY, |. c.). Es ist interessant, 
sich zu “vergegenwartigen, da ganz ahnliche Verfahren — neben 
denen der rein technischen Anwendungen (Erzaufbereitung 0.4.) — 
zur Trennung von lebender Mikrofauna aus verschiedenen Boden von 
Bodenbiologen und Hydrobiologen benutzt werden. Sie beruhen teil- 
-weise auf Siebwirkungen (in etwa vergleichbar dem Effekt der Haar- 
strukturen der zweiten und ersten Maxillipeden) und teilweise auf der 
physikalischen Grundlage des SrokEsschen Gesetzes tiber die Sink- 
geschwindigkeiten von Teilchen und sind in jiingster Zeit von R. J. M. 
RiepDt (1955) zusammenfassend dargestellt worden. 

Die oben gegebene Schemadarstellung des Vorganges bei Uca — im 
Prinzip dem bei Dotilla, Scopimera, Charybdis, Ocypode, Myctiris, 
Heloecius und wahrscheinlich allen schlick- und sandfressenden Krebsen 
gleichend — erhellt noch einmal die Wichtigkeit, ja Notwendigkeit 
des Wassers, woraus jetzt viele Eigentiimlichkeiten im Verhalten dieser 
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Krebse und viele Bemerkungen fritherer Autoren erklaért werden. So 
ist es z.B. zu verstehen, warum etwa bei Dotilla myctiroides die ,,fa- 
vourite feeding grounds are the edges of shallow pools and puddles but 
not beyond a depth of 3 or 4mm, and along the edge of the tide, 
especially about its lowest ebb“ (W. M. F. Twerpie 1950, 8. 317) und 
warum die loffelformigen Haare ,,are best developed in species living 
at least part of their lives on muddy sand shores, as opposed to semi- 
liquid mud“ (J. Crane 1941, 8. 162). Auf schwierigem, d.h. nahrstoff- 
armerem bzw. durchschnittlich trockenerem Boden, wo man auBerdem 
noch mit dem Wasser haushalten muB, sind eben besser ausgebildete 
oder zahlreichere Léffel- und Wollhaare oder eine durch intensivere 
Bewegung der Mundteile gesteigerte Wirksamkeit notig. 

Zum Schlu8 der Betrachtungen tiber die Technik der Nahrungs- 
aufnahme bei Uca und ahnlich lebenden Arten sei noch einmal fest- 
gestellt, daB sich die PetEeRsschen Behauptungen nicht bestatigt haben. 
Seine Bemerkung, ,,... daB sich keinerlei bauliche Besonderungen fest- 
stellen lassen, welche der Ableitung aussortierten Materials an die Basis 
der Mundteile dienen konnten‘, wird wohl durch Betrachtung der 
Abb. 29 und die zugehorigen Erklarungen berichtigt, wenn es auch 
unverstandlich bleibt, da8 Prrers den so auffalligen ,,Besonderungen* 
der loffelf6rmigen und wolligen Haare der Maxillipeden nicht ein einziges 
Wort seiner sich tiber 10 Seiten hinziehenden Betrachtung der Nahrungs- 
aufnahme gewidmet hat. 

Sieht man die oben -beschriebene Technik der Nahrungsaufnahme 
vom vergleichenden bzw. evolutionistischen Standpunkt, so stellt sie 
nichts Besonderes und Uberraschendes dar, sondern fiigt sich auBer- 
ordentlich befriedigend in das Schema des besonders bei marinen Cru- 
staceen tiblichen Nahrungserwerbs ein. Hier ist naémlich die Filter- 
methode zur Nahrungsaufnahme ganz allgemein verbreitet (s. z.B. die 
Ubersicht bei C. D. JonGEnsEN 1955), obwohl daneben auch ganz normal 
groBere Nahrung mit den Scheren oder GreiffiiBen ergriffen oder auf- 
genommen werden kann. So sagt z.B. A. G. Lownps 1935, daB ,,most, 
if not all, the filter-feeding copepods can feed in other ways too, e.g. 
by scraping or by catching larger food, living or dead‘‘. Wie wir gesehen 
haben, trifft diese Aussage sogar fiir die so viel héher evoluierten Deka- 
poden der vorliegenden Arbeit noch zu, und die oben aufgezeigte und 
so lange umstrittene FreStechnik von Uca ist im Prinzip nichts anderes 
als die schon friiher beschriebene, weil leichter beobachtbare einiger 
rein mariner Formen, von der schon H. G. CANNON (1929) bemerkte, 
dal ,,particles retained by the setae of the maxillae are scraped off by 
the endites of the maxillulae and specialized long setae of the maxillipedes 
(Sperrung Verfasser), and passed forwards to the mandibles and 
mouth“ (zitiert nach JoraEnsEN 1955, S. 407) bzw. wo ,,movements 
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of certain appendages with their fringes of setae sweep ~article-laden 
water into certain areas among the appendages where setae strain out the 
particulate matter“: (C. L. PRossER 1952, S. 146, Sperrung Verfasser). 
Aus den mit diesen Zitaten nur kurz angedeuteten stammesgeschicht- 
lichen Verhaltnissen sortierender Mundwerkzeuge bei Crustaceen hat 
PETERS die unverstandliche und wohl unbegriindete Folgerung gezogen 
(S. 479), daB ,,tiefgreifende Neuerwerbungen, sowohl in anatomischer 
wie in physiologischer Hinsicht, bei Verwendung der Mundteile zur 
Sortierung erforderlich gewesen waren — aber diesen Weg hat die Natur 
offensichtlich nie beschritten“. 


b) Bodenbakteriologische Versuche. Angesichts der im Meeresschlick 
und insbesondere der in nicht allzu groBer Entfernung (etwa 15.km) 
von der GroBstadt Bombay zu erwartenden groBen Menge von Bak- 
terien und hinsichtlich des im vorhergehenden Abschnitt gewonnenen 
Hinblickes in die Physiologie der Nahrungsaufnahme war es nun wichtig 
festzustellen, ob bei Uca Bakterien als Nahrstoff eine Rolle spielen. Die 
Beantwortung dieser Frage ist auch von breiterem Interesse, denn die 
_ Rolle von Bakterien als eventueller (Bei-) Nahrung von gréBeren Detritus- 

und Planktonfressern ist noch umstritten. So sollen z.B. nach C. A. 
Sruart und Mitarbeitern (1931) Bacteriwm coli mutabile und Aerobacter 
aerogenes als ausschlieBliches Futter fiir Moina macrocopa (Daphniidae) 
ausreichen, und auch fiir Daphnia sehen einige Autoren Bakterien als 
wichtigen Bestandteil der Nahrung an (Literatur bei R. H. Frrrscu 1953, 
vgl. auch L. Deviize 1952), doch sprechen neuere Versuche von R. H. 
FritscH auch bzw. eher fiir eine dominierende Stellung von Hefen und 
Algen als wichtige Daphnia-Nahrung. Auch fiir die marinen Copepoden 
Metridia pacifica und Metridia ochotensis findet K. V. BEKLEMISHEV 
(1954), daB sie sich vorzugsweise von Diatomeen ernahren. Bei der gut 
untersuchten amerikanischen Auster fand P. 8. Gatrsorr (1928), daB 
Diatomeen und Dinoflagellaten vom Kiemenfilter ausgesiebt wurden, 
Bacterium coli aber zu etwa 90% nicht zuriickgehalten wurde, was 
H. C. Davis (1953) fiir Crassostrea virginica-Larven sogar noch krasser 
bestatigte, indem aus einem Planktongemisch von marinen Bakterien, 
Bacterium coli, Flagellaten und Chlorella-Arten nur die Flagellaten und 
Chlorellen verwertet wurden. Mytilus californianus dagegen soll nach 
CG. E. Zopett, und W. A. Lanpon (1937) Bakterien wirksam ausfiltern 
kénnen. Die schwierige Lage in der Beurteilung, ob Bakterien fiir hohere 
Tiere echte Nahrung darstellen, zeigt sich z. B. noch 1955 in der Meldung 
A. J. SoutHwarbs, der bei Seepocken (Balanus) ,,rod-shaped. bacteria, 
2, by examination of faecal pellets only“ nachwies und auf mégliche 
- Bakterienverwertung schloB. Diese Unklarheiten beruhen zum nicht 
geringen Teil auf methodischen Schwierigkeiten, denn um die Frage 
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zu entscheiden, ob Bakterien als Futter Verwendung finden, bedarf es 
unter sterilen Bedingungen der zahlenmaéBigen Kontrolle der Mikro- 
organismen vor und nach Passage durch die Filter- und Sortierapparate 
bzw. den Verdauungstrakt. Fiir einen solchen Versuch — ob Aussor- 
tierung von Bakterien oder nicht — ist aber Uca methodisch ausge- 
zeichnet brauchbar, da eine saubere Trennung von Nahrmedium vor 
und nach Passage durch den Sortiermechanismus hier gut durchfihrbar 
ist, da lediglich der unberithrte Boden und die abgelegten Mundkugeln 
einer entsprechend geeigneten quantifizierenden Methode unterworfen 
werden miissen. 

Die Proben wurden unter sterilen Bedingungen in kleinen Réhrchen 
entnommen, zwischen FlieBpapier ausgebreitet und lufttrocken gemacht. 
Obwohl die von R. BERE (1933) schon angewandten und bis 1955 durch 
verschiedene Verbesserungen brauchbarer gemachten direkten mikro- 
skopischen Zahlmethoden (vgl. z.B. H.W. Jannascnu 1955 und die 
friiheren Autoren der Direkt-Methode seit H. J. Conn 1918) den abso- 
luten Keimzahlen naiherkommen diirften, indem bei ihnen eventuelle 
selektive Einfliisse des Nahrbodenmediums ausgeschaltet bleiben, ent- 
schieden wir uns fiir die Kocusche Plattenmethode. Einmal war sie 
aus Vergleichsgriinden mit den bislang vorliegenden Studien von Wasser- 
bzw. Meeresschlickkeimzahlen vorzuziehen, denn diese basieren tiber- 
wiegend auf der Plattenmethode, und selbst die aufsehenerregenden 
Bakterienfunde durch die Tiefsee-Expeditionen der jiingsten Zeit wurden 
mit Hilfe der Plattenmethode quantitiziert (vgl. A. E. Kriss 1952; 
L. A. ZENKEEVIG 1953; auch C. E. Zopett 1952; R. Y. Mortra und 
C. E. Zorent 1955). Zum anderen sind erfahrungsgema8 im Kiisten- 
schlick in der ttherwiegenden Menge des Gesamtbakterienspektrums 
solche Bakterienformen zu erwarten, die auf dem von uns verwendeten 
Nahrboden ausgezeichnet wachsen. Es sind dies in der Hauptsache 
Formen der Coli-, Paracoli-, Proteus-, Aerogenes-, Pyocyaneus-, Alkales- 
cens- und Micrococcus-Gruppe. SchlieBlich deuteten schon die bislang 
an vermutlichen Bakterienfressern angestellten Untersuchungen darauf 
hin, daB den Coli-, Paracoli-, Proteus- und Aerogenes-Formen am ehesten 
eine eventuelle Bedeutung als Nahrungsquelle zukommt. 

Als Kulturmedium benutzten wir also den Standard-Nahrboden ,,Merck“ in 
Form des Standard II-Nahragars, wobei 35g des Pulvers zu 1 Liter sterilem 
Aqua dest. langsam zugesetzt und bis zur vélligen Lésung gekocht werden. Nach 
dreimaliger, fraktionierter Sterilisation eignet sich dieser Nahrboden auf Grund 
seiner Zusammensetzung (Aminosdiuren, -komplexe, niedere Peptone und Salze) 
besonders zur Ziichtung gramnegativer Keime. Von aliquoten Mengen der luft- 
trockenen Nahrschlick- und Mundkugelproben wurden mit sterilem Aqua dest. 
laufende Verdiinnungen bis zu 1:100000000 hergestellt und je 1 cm? davon mit 
je 9cm* des Nahrbodens in sterilen Petrischalen vermischt. Nach 24stiindiger 


Bebriitung bei 28°C wurden die gewachsenen Keime mit dem WoL¥ruiGEtschen 
Zahlapparat ausgezahlt. Als Sterilitaétskontrolle liefen stets mit sterilem Aqua dest. 
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vermischte Platten mit. Sie erwiesen sich als besonders notwendig, da sich die 
anfangs in der Sterilisieranlage einer gynikologischen Klinik durchgefiihrten Dampif- 
topfsterilisationen als nicht ausreichend erwiesen hatten, was zum Teil auf die 
Schwierigkeit zuriickzufiihren ist, erdhaltiges Material sicher zu sterilisieren, worauf 
jimst noch H. Kurzwem (1954) hinwies. Die sichere Sterilisierung der Gerate 
zu den endgiiltigen Versuchen erfolgte im Haffkine-Institute Bombay. 

Die in der Zeit vom 20. 4. bis 20. 5. 55 durchgefiihrten Keimzahlungen 
ergaben, daf alle Verdiinnungen unter 1:10 Mill. sowohl bei unberiithrtem 
Boden als auch beim aussortierten Material der Mundkugeln nicht aus- 
zahlbar waren, weil die Keimzahl zu hoch war. Die Zaihlungen mit 
Verdiinnungen von 1:10 Mill. und 1: 100 Mill. zeigten, daB es zwischen 
dem noch nicht sortierten Schlickboden (bis etwa 3mm Tiefe) und dem 
sortierten der Mundkugeln keine signifikanten Unterschiede der Keimzahlen 
gab. Die Werte schwankten fiir beide Kategorien zwischen 2950000000 
und 250000000 Keimen je Gramm lufttrockener Masse mit einem Mittel- 
wert von etwa 1540000000 (n=74). Aus der Technik der Keimzahl- 
bestimmung geht hervor, da es wenig Sinn hat, die Einzelzahlen der 
taglichen Zahlung aufzufiihren, denn Einzeldaten sind zu sehr abhangig 
von den Bedingungen des Mikrobiotops der Entnahmestelle (vgl. A. Rrp- 
PEL-BaLpDEs 1947, S. 246), so daf es durchaus vorkommen konnte, da} 
einige Mundpillen einen hoheren Keimgehalt aufwiesen-als die im ,,glei- 
chen‘*‘ (mikrobiotopisch aber sicher verschiedenen) Biotop aufgenom- 
menen Proben des unberiihrten Schlickes. Auch der umgekehrte Fall 
trat selbstverstandlich in unseren Daten auf. Man muB sich aber dariiber 
klar sein, daB Verbindungen zwischen den Keimzahlen der einzelnen 
Schlickproben vor und nach Passage durch den Sortiermechanismus 
nicht bestehen, da ja schon | g Boden mikrobiotopisch gesehen eine auBer- 
ordentliche Inhomogenitat mit entsprechend verschiedenen Anhaufun- 
gen von Bakterienpopulationen darstellt. Man darf deshalb einzelne 
Zahlenpaare nicht zur Basis einer Aussage fiir oder wider die Aussor- 
tierung von Bakterien durch Uca machen. Lage aber eine tatsachliche 
Aussortierung vor, so diirfte eine héhere Keimzahl in der Mundpille in 
keinem Falle festgestellt werden konnen. Das war aber haufig der Fall. 

Das Fehlen signifikanter Unterschiede der Keimzahlen im Boden vor 
und nach Passage durch den Sortiermechanismus ist verstandlich aus 
dessen oben dargelegter Wirkungsweise, die keine fiir das Zurtickhalten 
bzw. Aussortieren von Bakterien geeigneten Strukturen und Vorgange 
zeigt. Immerhin wiire es denkbar, daB durch Adsorption von Mikro- 
organismen (vgl. D. Caotopny 1930) an bestimmte, feste Bestandteile 
der einen oder anderen, abgelehnten oder aussortierten Bodenfraktion 
ein wenigstens teilweiser und somit also akzidenteller Sortiereffekt hatte 
auftreten kénnen, doch war auch das offenbar nicht der Fall. 

Der bindende Beweis, da Bakterien der oben genannten Gruppen 
als Nahrung fiir Uca keine Rolle spielen, war aber noch wesentlich 

Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 46 3a 


36 RupouF ALTEVOGT: 


eindeutiger zu fiihren, indem frisch sondierter Magensaft mit bestimmten 
Keimmengen in Form geeigneter und homogener Bodenverdiinnungen 
vermischt wurde. Nach Einwirkungszeiten von 2 min bis 3 Std wurde 
das Gemisch jeweils mit entsprechenden Kontrollen auf Standard II- 
Nahrbéden und Hndo-Platten fiir 24 Std bei 28°C bebriitet und die 
Keime in gewohnter Weise ausgezahlt. Hine bakterienverdauende, d.h. 
abtétende und also die Keimzahl reduzierende Wirkung des Magensaftes 
konnte in keinem Fall festgestellt werden. Dieser Befund entspricht dem 
bei mikroskopischer Untersuchung des Enddarminhaltes oft in Massen 
zu beobachtenden Auftreten von lebenden Spirillen, Spirochaten, Vi- 
brionen und anderen Mikroben. Er ist auch angesichts der physiologisch- 
chemischen Eigenschaften des Magensaftes — soweit sie bis jetzt bekannt 
sind — und der iibrigen, teilweise oben beschriebenen Umstande der 
Nahrungsaufnahme nicht tiberraschend. 

Durch Feststellung des Coli-Titers (laufende Verdiinnungen der 
Boden- bzw. Mundkugelproben in Peptonwasser und anschlieBendes 
Bebriiten fiir 24 Std bei 38°C, Ausstrich auf Hndo-Agar) konnte ein 
EKinblick in den Anteil von Coli-Bacillen an der jeweiligen Gesamtkeim- 
zahl gewonnen werden. Der Coli-Titer erwies sich als bemerkenswert 
hoch und konstant, was wohl auf die Dauerinfusion der GroBstadt- 
abwasser zuriickzufthren ist, und lag stets zwischen 10°® und 10°77. 
Zur eventuellen Bakterienverwertung stand Uca also gerade das gemafB 
den bisherigen Literaturhinweisen am ehesten in Frage kommenden 
Bactervum colt (= Escherichia coli) in reicher Menge zur Verfiigung, 
wurde aber dennoch offensichtlich nicht verwertet. Bei den tbrigen 
Keimen wurde nach der Isolierung auf Grund ihrer biochemischen 
Leistungen eine Einteilung in grofen Zigen versucht. Gepriift und zur 
Differenzierung beniitzt (vgl. L. Hatumann 1955) wurden folgende 
Kigenschaften: Verfliissigung von Gelatine; Schwirmvermégen; Farb- 
stoffbildung; Bildung von Hamolysinen; Spaltung folgender Zucker- 
arten: Arabinose, Xylose, Rhamnose, Dextrose (fiir den Methylrot-Test 
und die Reaktion nach Vocns-PRoskavuER), Lavulose, Saccharose, 
Lactose, Maltose, Raffinose, Mannit, Inosit und Aesculin; Beweglichkeit 
im hangenden Tropfen und Verhalten bei der Gramfarbung. Anhand 
der obigen Kriterien lieBen sich nachweisen (Nomenklatur nach Berqry 
1948): Escherichia coli commune und E. c. imperfectum, Aerobacter aero- 
genes, Alcaligenes faecalis, Proteus vulgaris, Serratia marcescens (=B. 
prodigiosum), Pseudomonas aeruginosa (= P. pyocyaneus), P. fluorescens 
und Bacterium flavum (= Flavobacterium aquatile). Auf den Nachweis 
pathogener Bakterien wurde verzichtet. 

Die Gesamtkeimzahlen von mehreren Millionen bis zu einigen Mil- 
liarden je Gramm Boden fiigen sich gut in das Bild der bisher vorliegen- 
den Literatur tiber Keimzahlen des Meeres und seiner Kiisten ein. Ist 


Untersuchungen indischer Winkerkrabben ot 


die tropische Mangrove an sich schon ein Ort stark erhéhter Keimzahlen 
(vgl. A. Ripret-Batpus |. c., 8. 244), so war in unserem Falle die Stadt- 
nahe ein weiterer Steigerungsfaktor, und die ermittelten Keimzahlen 
sind nicht iiberraschend, fanden doch z. B. A. E. Kriss und E. A. RuKina 
(1952) im Meeresschlamm aus 3030 m Tiefe noch 709000000 Keime je 
Gramm, in 3400 m noch 422000000, und in 10000 m Tiefe des Philip- 
pinen-Grabens stellte C. E. Zopnti (1952) noch 102—10% Keime je 
Gramm Frischschlamm fest (alle zitierten Werte wurden mit der Platten- 
methode gewonnen). 


c) Geschmacksphysiologische Versuche. Uber den chemischen Sinn 
der Crustaceen mu W. v. BuDDENBROCK noch 1952 aussagen, dab 
, Mitteilungen tiber das Verhalten der niederen Krebse beinahe noch 
ganz fehlen, die Ansichten tiber die dekapoden Krebse, iiber die eine 
Reihe von Arbeiten vorliegt, gehen sehr weit auseinander. Zum Teil 
mag dies an der tatsadchlich vorhandenen Verschiedenheit der unter- 
suchten Arten liegen*‘ (8.437, dort weitere Literatur). Es war also 
nicht nur aus der speziell-zoologischen Sicht der Okologie von Uca, 
sondern aus allgemein-biologischem Interesse wiinschenswert, etwas 
tiber den Geschmackssinn der Winkerkrabben zu erfahren, zumal gemaB 
der mir zugangigen Literatur noch niemand sich mit entsprechenden 
Experimenten zur Geschmacksphysiologie dieser Arten befaBt hat. Aus 
den in der Uca-Literatur verstreuten Gelegenheitsbeobachtungen tiber 
die ,,anomale“ (also nicht Schlick-)Aufnahme von Nahrungsstoffen ver- 
schiedenster Art von Tierkadavern und Fakalien (J. CRANE, W. M. F. 
TWEEDIE 1950, diese Arbeit oben 8.19) bis zu Fadenalgen und Obst- 
resten (L. P. H. pe Otiverra 1939) konnte man vermuten, da der 
Geschmackssinn von Uca recht wenig differenziert ist, zumal eigene 
Beobachtungen bewiesen, daB die obigen ,,Anomalitaten“ durchaus 
innerhalb einer Art auftreten und also nicht etwa einzeln auf die Arten 
des Genus verteilt sind (was man aus den Zitatangaben bei H. M. Perers 
auf S. 478 seiner Arbeit annehmen méchte). 

An Schmeckstoffen verwandten wir im (fiir den Menschen) sii®en 
Bereich die Zucker Saccharose, d- Glucose, d-Livulose, Arabinose (rechts- 
drehend), Galactose, den 6wertigen Alkohol Mannit, die Aminoessig- 
saure Glykokoll, die Aminopropionsadure Alanin sowie die SiiBstoffe 
,»Dulein“’ (Riedel-de Haen AG) und Saccharin ,,SiBstoff Hoechst“. 
Als Bitterstoffe fanden Chininsulfat, Coffein, Pikrinsdéure und (das fir 
den Menschen fakultativ bittere) Phenylthiokarbamid (Diphenylthio- 
harnstoff) Verwendung, wahrend fiir den sauren Bereich Essigséure und 
Oxalsdure, fiir den salzigen Lithiumchlorid und Natriumbromid zur 
Verfiigung standen. 

Methodisch sind bei Krebsen bislang verschiedene Techniken an- 
gewandt worden, die sich von den als Geschmacksversuchen gemeinten 

Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 46 3b 
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,,irreversiblen Triibungen (durch Séuren) des homogenen Inhalts der 
Leydigschen Sinneshaare“‘ (K. May 1887, zit. nach A. Sprecen 1927) 
bis zur Applikation von Schmecklésungen aus kleinen Pipetten auf den 
im ruhenden oder flieBenden (Salz-!) Wasser sitzenden Krebs (W. LUTHER 
1930, 1931) erstrecken. Sind erstere Versuche wohl kaum geeignet, als 
aussagekraftige Schmeckpriifungen angesehen zu werden, so war auch 
bei der von W. LuTueEr sehr sorgfaltig angewandten Methode der stets 
stérende Einflu8 des umgebenden Salzwassers (32—35°/ )) nicht aus- 
zuschalten, da seine Versuchstiere (Carcinus maenas, Hyas araneus, 
Eupagurus bernhardus, Portunus holsatus, Eriocheir sinensis) an Land 
bereits nach 2 min an Wassermangel zu leiden begannen und dadurch 
starke Stérungen ihres normalen Verhaltens zeigten (s. seine Lauf- 
spurenskizzen von Carcinus maenas an Land, Abb. 4, 1930). 

Bei Uca marionis und Uca annulipes impragnierten wir zunachst be- 
stimmte Bodensektoren eines Kreises mit dem Hohlenausgang des be- 
treffenden Tieres als Zentrum. Wie schon in meinen ersten Beobach- 
tungen mitgeteilt, ist ein Zuriickkehren individueller Ucas zu ,,ihrer“ 
Héhle am ehesten wahrend der ersten FreBphase gewahrleistet, so da 
man in dieser Periode die Reaktionen einzelner Tiere auf Schmeckproben 
am besten untersuchen kann. Die verschiedenen Schmecklésungen ver- 
sprihten wir mit Hilfe von Zerstéubern méglichst homogen tiber die 
entsprechenden Sektoren, doch war bei dieser Methode ebenfalls der 
storende EinfluB des mit Salzwasser durchtrankten Bodens nicht aus- 
zuschalten. Auch konnte man natiirlich tiber die nach dem Aufspriihen 
und der entsprechenden Diffusion im salzigen Milieu des Bodens tat- 
sichlich dem Versuchstier angebotene Konzentration keine prazisen 
Angaben machen. Immerhin erhielten wir bei beiden Uca-Arten ein- 
deutige Reaktionen auf Essigsiure und Oxalsaure, die in Ausgangs- 
konzentrationen von 2%, 1%, 0,5% und 0,05% auf den Boden verspriiht 
worden waren. Die Reaktion bestand darin, daB kurz nach Betreten 
des betreffenden Feldes — noch vor Beritihrung irgendwelchen Boden- 
materials durch die Mundwerkzeuge — ,,abwischende“’ Bewegungen 
der Gehbeine gegeneinander ausgefiihrt wurden und das Tier, das 
, schlecht schmeckende“ Feld verlie8. Diese Reaktion war stets deutlich 
und ist biologisch verstandlich, da Sdéuren mit Kalk inkrustierte K6rper- 
decken der Krebse wohl stark angreifen wiirden. Dariiber hinaus aber 
sind diese Befunde ein Beweis dafiir, daB die Gehbeine von Uca der 
Chemorezeption fahig sind. Diese nach obigen Bemerkungen so einfach 
klingende Aussage ist bei Crustaceen keineswegs so selbstverstandlich, 
denn W. Lurusr stellt noch 1931 fest, daB ,,eine Chemorezeption der 
Gangbeine und Scheren mehrfach behauptet, ebensooft aber auch wieder 
bestritten worden ist‘ (S. 186). Fir Carcinus maenas hat LutHER eben- 
falls chemorezeptive Eigenschaften demonstrieren kénnen. In Boden- 
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sektoren mit Zuckerlésungen aller oben angegebenen Arten und wech- 
selnder Konzentration fanden wir keine Reaktionen, weder ablehnend, 
noch ,,positiv‘‘ in dem Sinne, daB die Krebse etwa bevorzugt in das 
stiBe Milieu gegangen waren. 

In diesem etwas unbefriedigenden Stand der Versuche zum Ge- 
schmackssinn kam uns eine Zufallsbeobachtung zur Hilfe, die sich bei 
der Durchfiihrung von Attrappenversuchen zur Erkennung des Ge- 
schlechtspartners und eventueller olfaktorischer Anlockungsschliissel 
ergab: an dinnen Wollfiden zogen wir verschiedene Gegenstinde 
(formolfixierte Weibchen, farbige Kérper usw., s. unten 8.70) durch 
das Feld von Uca annulipes. Dabei zeigte sich, daB die Tiere begierig 
versuchten, die Wollfaiden zu fressen bzw. mit den FreBscheren kleine 
Teile davon abzulésen. Diese Beobachtung gab uns den AnstoB zu 
einer, wie man annehmen darf, wohl idealen Geschmackstest-Methode 
fiir Uca: aus diinnem Filtrierpapier wurden 3—4 cm lange und etwa 
2—4mm dicke Rollchen gedreht und mit den betreffenden Schmeck- 
lésungen getrankt. Zu den endgiiltigen Versuchen wurden diese Papier- 
rélichen mit dem einen Ende in kleine Schalchen gelegt, wo sie in die 
entsprechenden Schmecklésungen eintauchten und so langer feucht 
blieben (Abb. 30). Eventuellen Konzentrationsanderungen der Schmeck- 
lé6sungen durch Verdunstungsvorgiange wurde durch haufigeres Erneuern 
der Papierrollen begegnet. Die Vorliebe selbst fiir fadenartige ,,Attrap- 
pen‘‘ kann man wohl nur so deuten, daB Uca nur notgedrungen zum 
Schlickfresser geworden ist und dab jederzeit die Aufnahme ,,bequemerer*‘ 
' Nahrung dem Schlicksortieren vorgezogen wird. Auch die Aufnahme 
von gelegentlich angeschwemmter Fadenalgenwatte weist auf diese Tat- 
sache hin. Bei den Versuchen erhielt das betreffende Tier je 3 Schmeck- 
proben der obigen Form in wechselnder Anordnung dargeboten, die 
wahrend der FreBphase in das erfahrungsgema8 vom Tier bestrichene 
Gebiet gelegt wurden (z. B. siiBe, bittere, salzige Rolle; sehr siiBe, schwach 
stiBe, neutrale Probe usw.). Es gab nun bei beiden hierauf gepriiften 
Uca-Arten (marionis und annulipes) folgende Reaktionstypen: a) deut- 
liche, ,,primare‘‘ Ablehnung, b) ,,sekundare“ Ablehnung, c) neutral 
scheinendes Schmeckverhalten, d) positive und e) stark positive Reak- 
tion. Den Typ a, die deutliche primaire Ablehnung, haben wir schon 
oben bei den Versuchen mit siureimpriagnierten Bodensektoren kennen- 
gelernt. Das Tier schmeckt bereits mit den Tarsen der Gehbeine, daf 
die betreffende Lésung als Nahrung ,,ungeeignet“ ist und zeigt dies 
durch abwischende Bewegungen der homolateralen Beine gegeneinander 
an. Wird die schlecht schmeckende Substanz als Schmeckrolle geboten, 
_ so stéBt das Tier nach kurzer Beriihrung der Rolle mit den Beinen die 
Schmeckprobe von sich fort und nimmt — wahrend die Gehbeine noch 
mit dem Vorsichherschieben der Rolle beschaftigt sind — oft Schlick 
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in normaler Weise auf. Diese tiberaus sicher und deutlich einsetzende 
Ablehnungsreaktion soll ,,primare“ Ablehnung heiSen, weil nur das 
auBere, erste und — wie wir noch sehen werden — grébere Geschmacks- 
system der Tarsen der Gehbeine betroffen ist. Erst beim Typ b, der 
, sekundaren‘ Ablehnung, tritt auch das ,,innere‘‘, zweite Chemorezep- 
tionssystem, das im Bereich der Mundwerkzeuge lokalisiert sein dirfte, 
in Funktion. Dieses Verhalten tritt z. B. mit abnehmender Konzentration 
vom urspriinglich in erster Instanz, d.h. mit den Tarsen, abgelehnten 
Lésungen auf, wo offenbar das auBere System ,,keine Gefahr‘‘ meldete, 
die FreBschere den Stoff also dem Munde zufiihrte, wonach er sich 
dann allerdings als ,,schlecht‘‘ erwies. Der Schmeckstoff wird dann 
entweder durch AusstoBen von Wasser aus der Exhalationséffnung 
abgespiilt oder durch das schon beschriebene normale Aufnehmen von 
Schlick ,,neutralisiert’‘. In einigen Fallen kann es nach einiger Zeit 
zum ablehnenden WegstoBen der Schmeckprobe mit den Beinen kom- 
men, so daf sekundar das Verhalten der primaren Ablehnung resultiert. 
Beim ,,neutralen‘‘ Schmeckverhalten treten keine typischen Reaktionen 
auf, daB FreBscheren nehmen wie beilaufig mal von der Schmeckprobe, 
mal vom Schlickboden kleine Teilchen auf, ohne da8 man eine Bevor- 
zugung der Schmeckprobe vor dem ,,normalen“ Schlick feststellen kann. 
Bei diesem Verhalten bleibt das Tier meist am gleichen Ort, steht also 
oft an bzw. auf der Schmeckprobe und fiihrt die Fre8schere wechselnd 
zum Boden bzw. zur Probe. Bei der positiven Reaktion (d) fihrt das 
Tier die FreBschere ausschlieBlich oder in der tiberwiegenden Zahl der 
Falle zur Schmeckprobe und nie oder nur selten zum Schlickboden. Uber 
kritische Konzentrationen bzw. Grenzfalle von Bevorzugung kann man 
dann durch Auszaéhlungen der betreffenden Scherenbewegungen ent- 
scheiden, die allerdings zur sicheren Feststellung optischer Hilfsmittel 
der oben beschriebenen Art bediirfen. Véllig klar und mit bloBem Auge 
zu entscheiden ist dagegen wieder die stark positive Reaktion (e), bei 
der der Krebs die Schmeckrolle entweder — vom Ende beginnend — zu 
fressen und mit der FreBschere in die Mundéffnung zu stecken oder sie 
im die Hohle zu ziehen versucht (Abb. 30). Vorwegnehmend méchte ich 
schon hier bemerken, daB diese Reaktion haufig, aber ausschlieflich 
bei mit echten Zuckern getriinkten Schmeckproben auftrat, selbst bei 
neutralen, d.h. mit destilliertem Wasser getrainkten Proben aber nie zu 
beobachten war (zur Frage, ob fiir Uca Aqua dest. wirklich ,,neutral< 
schmeckt, s. unten auf S. 46). 

Die groBe Nahrungsaufnahmefreudigkeit der Ucas in den beiden 
FreSiphasen und die offensichtlich sehr adiquate Testmethode erlaubten 
die Durchfiihrung von rund 100 Versuchen in einer einzigen Ebbeperiode. 
Besonders Uca annulipes erwies sich als nahezu ideales Versuchstier fiir 
Schmeckpriifungen dieser Art, weil es im Vergleich zu Uca marionis 


= 
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etwas ,,bestandiger“ im ganzen Verhalten ist und nicht so leicht aus 
seiner einmal begonnenen Tiaitigkeit (Fressen, Winken) herausgerissen 
wird. So beziehen sich die Daten der Tabelle 5 auf Uca annulipes, wo 
rund 1500 Versuche durchgefiihrt wurden. Weitere rund 500 wurden 
an Uca marionis gemacht, doch bezogen sich diese ausschlieBlich auf die 
Frage, ob diese Art ebenfalls echte Zucker von kiinstlichen SiBstoffen 
unterscheidet und ,,echten SiBgeschmack‘ ebenfalls allen anderen ge- 
priiften Substanzen vorziehen wiirde. Dieses kann in vollem Umfange 
bejaht werden, so da8 artliche Unterschiede in dieser Hinsicht nicht zu 
verzeichnen sind und wir unsere Betrachtungen auf die annulipes-Daten 
beschranken kénnen. 

Zur Gewinnung der in Tabelle 5 gegebenen Daten sei noch erklart, 
da8 jeweils 3 Schmeckproben in wechselnder Zusammenstellung, Kon- 
zentration und raumlicher Anordnung simultan geboten wurden. Dabei 
lag also z.B. im ersten Versuch eine stark siiBe Rolle (17% Saccharose) 


vom Tier her gesehen rechts, daneben in gleicher Entfernung vom Tier 


ce 


_ also als linkes Randglied, die 0,1 %ige Essigsaureprobe. Bei den weiteren 
_Versuchen wechselte ich diese Reihenfolge fast stets, so daB im Durch- 


s 


die (fiir den Menschen gleich siiBe) Rolle mit Saccharin und anschlieBend, 


schnitt wohl kein bevorzugtes Beschicken der Randposition mit siiBen 
 Stoffen erfolgt ist. Ein solches konnte naémlich — man vergleiche die 


q DS iticwacen bei Schmeck- bzw. Wahlversuchen an anderen Tieren 


(s. z.B. B. WeIscHER 1953, R. ALTEvoar 1953) — die tatsachlichen 


_ Verhdaltnisse verfalschen, indem das Randglied einer Wahlsituation 
_ starker anlockend wirkt als z.B. das Mittelglied. Eine solche Vorsichts- 
- maSnahme erschien auch wegen der ganz tiberwiegend visuellen Orien- 


_tierung der Krebse angezeigt, und immer wieder erwies es sich, dah 


helle bzw. leuchtende Gegensténde rein visuell stark anziehend wirkten 


4 (iiber einschrankende Kriterien hierzu s. unten 8.71), und aueh die 


Schmeckproben aus weifem Papier zahlten zu solchen Gegenstanden. 
Besonders deutliche Reaktionen ablehnender Art konnte man hervor- 
rufen, wenn man die 3 Schmeckproben so anordnete, dai sie in durch 
Felsen seitlich begrenztem FrefSgelaénde hintereinanderlagen (Abb. 30) 
und die sauerste dem Hohlenausgang am nachsten lag, also zuerst vom 
Tier berithrt wurde. Mit fast vorhersagbarer Sicherheit stieB der Krebs 
nach Auftauchen aus seiner Héhle den schlecht schmeckenden Faden 
von sich weg und beim Vorriicken vor sich her, bis dann automatisch 
die dahinter liegende, etwa sii8e Schmeckprobe beriithrt und natiirlich 
angenommen wurde. In vielen Fallen der ,,stark positiven‘’ Reaktion 
wurde nach dem Hintragen der Probe der Hohleneingang von innen in 


_iiblicher Weise mit einem Schlicktropfen verschlossen. 


Bei den Versuchen wurde die jeweilige Dreiergruppe der Schmeck- 
proben (entsprechend den stark umrandeten Feldern der Tabelle 5) so 
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_ lange liegengelassen bzw. so lange erneut geboten, bis jede der 3 Proben 
_ 30mal vom Versuchstier probiert bzw. beriihrt worden war. Diese Zahl 
_ war natiirlich fiir ,aangenehm“ schmeckende Stoffe eher erreicht als 
_ etwa fir Essigsaure. Trotzdem wurden danach aber die betreffenden, 
_angenehmen Substanzen wieder mit dargeboten, bis auch die ,,schlecht< 

schmeckende Probe 30mal probiert worden war. Hieraus geht hervor, 
~da8 die Zahl der Einzelversuche wesentlich héher war, als die fiir even- 
_ tuelle statistische Sicherungen erwiinschte Anzahl von n= 30. Aus Ver- 
_ gleichsgriinden werden aber alle Aussagen auf n=30 bezogen, obwohl 


oH *-* . 
Abb. 30. Uca annulipes friBt eine Schmeckprobe in Form eines zuckerwassergetriankten 
FlieBpapierfadens 


z.B. fir echte Zucker die Gesamtzahl der Darbietungen ganz erheblich 
héher war, so da sich die schon bei dieser Behandlung des Zahlen- 
materials ergebende deutliche Bevorzugung echter Zucker in Wirklich- 
keit noch viel ausgepragter darstellen wirde. Reaktionen von n >30 
je Schmeckprobe wurden nicht mehr protokolliert, so da ich die vor- 
stehende Aussage leider nicht in Zahlen oder Vielfachbetragen aus- 
driicken kann, aber schétzungsweise ist sie etwa in doppelter bis drei- 
facher Starke anzusetzen. 

Die Tabelle 5 gestattet nun folgende Feststellungen: 

a) Rohrzucker in 0,5 mol Losung (= 17%) wird eindeutig bevorzugt 
vor (dem Menschen) ,,gleich siiBen“‘ kiinstlichen SiiBstoffen, Essig- und 
Oxalsdiure in Konzentrationen von 0,1—0,001%. Das gleiche gilt fiir 
schwachere Rohrzuckerlésungen bis herab zu Konzentrationen von 0,1 %. 
Zwischen 0,1 und 0,05% verschwindet die Eindeutigkeit der Bevor- 
zugung von Rohrzucker. 
pb) Fructose in 0,5 mol Lésung (= 9% ) wird bevorzugt vor kiinstlichen 
SwBstoffen ,,gleich stiBer’’ Konzentrationen, Pikrinsaure, Chininsulfat 


46 RupotF ALTEVOGT: 


und Coffein. Dies gilt ebenfalls, wenn Fructose in schwacheren Kon- 
zentrationen bis herab zu 0,1% geboten wird (schwachere Konzentra- 
tionen als 0,1% wurden nicht gepriift). 

c) Glucose in 0,5 mol Lésung wird bevorzugt vor kimstlichem SwB- 
stoff gleicher Sie und Pikrinsaure. 

d) Kiinstliche SiiBstoffe werden in Konzentrationen, die in ihrer Sib- 
kraft 1,0 bzw. 0,5 mol Saccharose entsprechen, in keinem Falle ange- 
nommen. Man darf sie deshalb fiir Uca mindestens als ,,unangenehm** 
bezeichnen. 

e) Die Salze NaBr und LiBr in 0,5 mol Lésungen (etwa 5 bzw. 4%) 
sowie das fiir den Menschen fakultativ bittere Diphenylthiocarbamid 
(5 und 1%) scheinen fiir Uca keinen deutlich unangenehmen Geschmack 
zu besitzen, werden aber auch nicht bevorzugt aufgenommen. 

f) Aqua dest. scheint fiir Uca , neutral“ bis ,,schlecht“ zu schmecken, 
wird jedenfalls in keinem Falle, nicht einmal im Simultanversuch mit 
,, bitteren‘‘ Salzen (NaBr, LiBr), bevorzugt. 

g) Bei Darbietung von Saccharose, Fruktose, Glukose und Galaktose 
in isomolaren Lésungen lieB sich keine eindeutige Bevorzugung eines 
dieser Zucker feststellen. 

h) Arabinose und Glykokoll sowie (in Versuchen an Uca marionis, 
nicht in Tabelle 5 enthalten) der Zuckeralkohol Mannit wurden auf- 
genommen, wenngleich sie auch offenbar nicht so beliebt waren wie 
etwa Galaktose. Die Pentose Arabinose schien etwas beliebter zu sein 
als die Aminoséure Glykokoll (s. Versuchsgruppe 6A in Tabelle 5). 

Zum Verhalten der Tiere bei diesen Versuchen wurde schon betont, 
das in erster Linie die Augen beim Auffinden der Schmeckproben 
dominieren. Eine geruchliche Fernorientierung etwa mit Hilfe der 
Antennulen, die von einigen alteren Autoren bei bestimmten Deka- 
poden als der Sitz des Chemorezeptionssinnes angesprochen wurden 
(z. B. A. Berne 1897 fiir Carcinus maenas, H. Batss 1913 fiir Palae- 
mon), ist hier mit hoher Wahrscheinlichkeit ausgeschlossen, denn 1. blie- 
ben die Antennulen bis zum und beim ersten Priifen der verschiedensten 
Schmeckproben in stets gleicher Weise ,,unbeteiligt“ in ihrer Ruhelage 
(W. LurHER 1930, 8. 192, stellt iibrigens auch fiir Carcinus maenas fest, 
daB ,,die kleinen Antennen beim Futtersuchen an Land immer eingezogen 
sind; vgl. auch ahnliche Befunde bei Procambarus alleni durch R. V. 
Bovesurc 1956); 2. wurde die Pritfung einer Schmeckprobe sehr oft 
allein durch Beriihrung mit den Tarsen entschieden, ohne daB eine 
Funktion der Antennulen offenbar geworden wire; 3. wiesen auch 
Attrappenversuche mit z. B. in Alkohol, Formol, Bouin usw. fixierten, 
also offenbar stark riechenden Winkerkrabben deutlich auf das Fehlen 
einer geruchsperzipierenden Antennulenfunktion hin [vgl. auch W. Lu- 
THERS 1930, entsprechenden Befunde bei Carcinus u.a.]. Sehr wahr- 
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scheinlich ist aber, daB die Antennulen mit im Dienste der chemischen 
Kontaktrezeption (= Geschmack, H. Batss 1913) stehen, obgleich Aus- 
schaltungsexperimente noch nicht durchgefiihrt wurden. 
An vergleichbaren Versuchen zum Geschmackssinn von Dekapoden 
_ kommen aus der Literatur (Ubersicht iiber friihere Arbeiten bei A. Sprn- 
GEL 1927) meines Wissens die Untersuchungen von A. SPIEGEL und 
W. LurTHer (1930, 1931) in Frage. Von diesen befaBte sich LuTHER 
mit einigen Brachyuren, hauptsdchlich mit Carcinus maenas. Es ist 
interessant, entsprechende Ergebnisse der Lurnerschen Studien mit 
den eigenen zu vergleichen. LutTuer stellt fest (S. 204): ,,Carcinus 
maenas besitzt Chemorezeptoren an den Mundwerkzeugen, im Bereich 
des Atemstromes und an den Gangbeinen und Scheren.‘‘ Diese Tat- 
sache wurde oben — bis auf den ,,Bereich des Atemstromes‘‘ — auch 
fir Uca bewiesen. LuTuHER ,,gelang es nicht, einen Geruchssinn am 
Land nachzuweisen“‘ (ebenda). Das trifft auch fiir Uca zu. Carcinus 
maenas unterscheidet ,,Zucker von Essigsiure, Zucker von Saccharin..., 
ferner Cumarin und Vanillin von Essigséure, Kochsalz von Essigsdure 
(wegen der schnellen Diffusion des Kochsalzes in Seewasser unsicher), 
Zucker von Cumarin und Vanillin“ (8.193). Durch die Versuchsumstande 
(alle Schmeckproben wurden in 32—35°/jigem Salzwasser geboten) 
konnte LUTHER lediglich ,,Unterscheidungen“ der obigen Stoffe durch 
Carcinus konstatieren. Fir Uca koénnen diese Unterscheidungen (im 
Prinzip etwa gleich bzw. ahnlich) bestatigt und fiir die echten Zucker 
sogar zu eindeutigen Bevorzugungen gesteigert werden. A. SPIEGEL 
hatte fiir Crangon vulgaris schon 1927 gezeigt, ,,daB die Tiere die Ge- 
schmacksqualitat SuB als ,angenehm‘ rezipieren“, daB ,,Glykogen- 
lésungen (0,5 und 0,1 %ig) eine stark anlockende Wirkung haben“ und 
da ,,auBerdem in verschiedenem Ausmafe pflanzliche Starke, Peptone, 
Glykokoll, Alanin, Maltose ahnlich wirken“ (S. 728/29). Eine Unter- 
scheidung von echten Zuckern und kiinstlichen SiBstoffen findet sich 
offenbar unter den Wirbellosen weiter verbreitet als bei den Wirbel- 
tieren (Literatur bei B. WeiscHEeR 1953 und W. KreckreBuscH 1953). 
Das Problem der ausgeprigten Bevorzugungen von echten Zuckern, 
die auf so verschiedenen Entwicklungsstufen des Tierreichs wie z. B. 
Papageien (B. Runscu 1925, B. Weiscuer |. c¢.) und Winkerkrabben 
anzutreffen sind, ist noch keineswegs gelést. Gerade bei stets im Salz- 
wasser lebenden Organismen (wie SprecELs Garnelen) und noch mehr 
bei normalerweise den gewiB geschmacklich sehr homogenen Schlick 
aufnehmenden Winkerkrabben ist diese Bevorzugung von echten Zuckern 
bemerkenswert. Sie weist erneut auf die schon oben vermerkte Tat- 
sache hin, da8 Uca nur ,,notgedrungen“ zum spezialisierten Schlick- 
fresser geworden ist und jederzeit auf leichter aufnehmbare Nahrung 
bevorzugt anspricht, wobei ,,echter“ SiB®geschmack das Signal fur die 


48 RupotF ALTEVOGT: 


Anwesenheit echter Zucker, d. h. hochwertigen Nahrstoffes, sein mag. 
Zu den Ergebnissen der Versuche mit Diphenylthiocarbamid sei noch 
bemerkt, da8 die ,,neutrale“‘ Wirkung dieses Stoffes auf der Tatsache 
beruhen kénnte, daB sich dieses Salz schlecht in Wasser lost. Wahr- 
scheinlicher ist aber eine echte Unempfindlichkeit von Uca diesem 
Stoff gegeniiber, denn auch andere Salze in ahnlichen Konzentrationen 
schienen fiir Uca bemerkenswert ,,neutral‘ zu sein (NaBr, LiBr). Oko- 
logisch kénnte diese Annahme sich in der Tatsache widerspiegeln, dah 
Uca an vielen Stellen ihres Biotopes bzw. ihrer Verbreitung an und in 
Wasser stark wechselnder Bedingungen lebt (Trocknungsvorgange in 
stehengebliebenen Lagunen diirften gewiB den Salzgehalt temporar 
erhéhen, in den Uca-Biotopen an der indischen Ostkiiste schwankt der 
jahrliche Salzgehalt erheblich von 8—34°/), und auferdem besiedeln 
z.B. Uca annulipes und Uca triangularis oft ausgesprochene Brack- 
wasserlagunen). Diese Ansicht wird gestiitzt durch A. SPIEGELs gegen- 
teilige Befunde an Crangon vulgaris, die als streng mariner Organismus 
noch NaCl-Konzentrationen von 1,15% gegeniiber solchen von 1,3% 
unterscheidet, also wohl auch tiber die Geschmacksrezeptoren in ihrem 


dkologisch adaéquaten Biotop gehalten wird, was bei Uca gewif nicht 
der Fall ist. 


d) Verdauungsphysiologische Versuche. Hatten die vorstehend ge- 
schilderten Beobachtungen und Versuche erneut ergeben, dab Uca 
trotz threr spezialisierten Schlickaufnahmefihigkeit prinzipiell ein Alles- 
fresser ist (s. auch schon J. VERWEY 1930), so war es nur noch ndtig, 
diese omnivore Eigenschaft auch mit einigen in vitro-Versuchen zu 
erharten. Fiir Uca signatus ist das schon durch J. VERwEY geschehen, 
und es handelt sich im folgenden also lediglich um Bestiatigungen bzw. 
Erweiterungen aut Uca marionis und Uca annulipes. 


Entsprechend der Jordanschen Methode (1927) gewannen wir den 
,,Magensaft‘‘ (d. h. das Mitteldarmdriisensekret) durch Sondierung mit 
Hilfe kleiner Glaspipetten. MittelgroBe Individuen von Uca marionis 
ergaben durchschnittlich je Sondierung etwa 0,15 cm? Magensaft, von 
Uca annulipes etwa 0,1 cm?. Die Farbe des frischen Magensaftes ist 
ein mittelhelles Gelbbraun, das nach lingerem Stehen bzw. Konser- 
vieren im Kisschrank — stets unter Zugabe von Toluol zur Ausschaltung 
bakterieller Tatigkeit — sich zum dunklen Braun verschiebt. Das 
trifft zu fiir in der Frefphase gefangene wie auch fiir im Labor gehaltene 
Hungertiere beider Arten. Der py-Wert des frisch sondierten Magen- 
saftes von Uca marionis und Uca annulipes betrug bei Hungertieren 
nach einem Tag 7,0—7,2, bei in der FreBphase gefangenen 7,4—7,6. 
Diese Werte schienen uns selbst iiberraschend, denn fiir , die Deka- 
poden® gilt im allgemeinen der Magensaft als schwach sauer, obwohl 
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freies Alkali enthaltend (z. B. H. Jorpan 1913, H. Barss 1926, P. Krw- 
GER und E. GrartTz 1928, J. J. Mansour-BExK 1932), und bei Uca 
signatus hat J. VERwEY bei Hungertieren nach 1—3 Tagen elektro- 
metrisch sogar py = 5,1 gefunden. Wir haben deshalb unsere Messungen 
viele Male wiederholt und a) mit dem Universal-Indikatorpapier der 
Firma Riedel de-Haen (Abstufungen in 0,1 pq), b) mit dem fir Feld- 
arbeiten gut geeigneten, batteriebetriebenen Klein-py-MeBgerat der 
Firma Phywe, Gottingen, und c) mit einem netzbetriebenen py-Meter 
der Firma Photovolt, New York, durchgefiihrt. Die Temperatur betrug 
dabei stets 30—32°C. In keinem Fall konnten wir eine ,,schwach 
saure‘‘ Reaktion des frischen Magensaftes feststellen. 

Es scheint angebracht, schon hier zu versuchen, diese Diskrepanz 
za klaren. Neben den obigen Autoren, die ibrigens ganz verschiedene 
Mefmethoden vom Lackmus und der Kolorimetrie bis zum Elektro- 
meter anwandten, fehlt es auch nicht an Stimmen, die von der sauren 
Reaktion des Magensaftes nicht tberzeugt sind. G. Stamatr (1888) 
hatte ausgesagt, dai der aus einer Magenfistel gewonnene Verdauungs- 
saft stets alkalisch, héchstens aber neutral sei, dem aber von spateren 
Autoren widersprochen wurde. Immerhin duferte sogar H. JorDAN 
(1913): ,,Ausgesprochen ist die saure Reaktion sehr haufig allerdings 
nicht (S. 402). Auch L. Lewin (1920) gibt an, stark alkalische Reak- 
tionen gefunden zu haben!. Die komplizierte Zusammensetzung und 
Wirkung des Magensaftes ,,der‘‘ Dekapoden ist bis in die jiingste Zeit 
noch keineswegs geklart worden. Neben den Schwierigkeiten von der 
rein chemischen Seite (vgl. die Ubersicht z. B. von C. L. Prosser 1950) 
gelten auch die rein physiologischen, die schon 1913 von H. JorpAN 
mit den Worten angedeutet wurden: ,,Je nach Herkunft und Zustand 
der Krebse kann die Intensitaét der Wirkung des Saftes groBe Ver- 
schiedenheiten aufweisen“ (S. 403). 

Unter diesem Aspekt erscheinen die von uns immer wieder gefundenen 
neutralen bis alkalischen py-Werte weniger absonderlich, und auch die 
Tatsache, daB die trypsinartigen Fermente der Dekapoden ihr Wirkungs- 
optimum typischerweise zwischen py—7 und 8 aufweisen, laBt sich 
mit unseren Werten bestens vereinbaren. Selbst VERWEyYs gegenteilige 
Befunde an Uca signatus liefern noch eine Stiitze fiir unsere Werte, 
denn der von ihm mit 1,2%igem NaCl auf 1:10 verdiinnte Magensaft 
(py=?%) ,,verzehrt Fibrin langsam“, wahrend ,,-2%iges Na,CO, 
schnelle Verzehrung‘ bewirkte (S. 223). Es bleibt also weiteren Unter- 
suchungen vorbehalten, ob sich die verschiedenen Uca-Arten im py 
ihrer Verdauungssafte signifikant unterscheiden — wie VERWEYs und 
unsere Befunde andeuten kénnten — und sie damit mehr oder weniger 


1M. F. Duvat, P. GueyLarp und P. Portier (1925) finden bei Platycarcinus 
pagurus Py-Werte von 5,9—6,8 und bei Portunws puber sogar solche von 7,2. 
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gut im physiologisch-chemischen Wirkungsoptimum arbeiten, ob die 
verschiedenen MeBresultate lediglich voriibergehenden bzw. durch 
AuBenumstinde verursachten Bedingungen entsprechen, oder ob sie 
einfach meBtechnischen Unzulanglichkeiten zuzuschreiben sind. 
Unsere Versuche bestatigen im iibrigen ganz die von J. VERWEY 
an Uca signatus erhaltenen Ergebnisse: Fibrin wird vom unverdiinnten 
Magensaft bei 30—32°C in rund 40 min verdaut. Durch Ansauerung 
auf py 6 wird die fibrinverdauende Aktion des Magensaftes stark ver- 
mindert bzw. vollig sistiert, was der bekannten py-Abhangigkeit der 
Wirkung von trypsinartigen Fermenten entspricht (s. z. B. C. L. Pros- 
sER l. c., 8. 158). Die proteolytische Eigenschaft des Uca-Magensaftes 
lieB sich in unverminderter Starke noch nach 14tagigem Aufheben im 
Kisschrank zeigen, wurde aber durch Kochen sofort aufgehoben. 


Neben der damit fiir Dekapoden erneut bzw. fiir Uca marionis und 
Uca annulipes erstmalig erwiesenen proteolytischen Wirkung des Magen- 
saftes ergab sich auch die Lipasewirkung eindeutig: Mit Phenolphthalein 
und KOH versetzte basische Kuhmilch (aus Trockenmilchpulver 
, Alpenbote“ der Firma Alete, Miinchen') wurde durch aktiven Magen- 
saft in 10—20 min entfarbt (Beweis der Fettspaltung durch Auftreten 
von Fettséuren), wahrend die Zugabe von gekochtem Magensaft keine 
Veranderungen bewirkte. Zum mikroskopischen Lipasenachweis 
wurden zu fetttropfenhaltigen Kieselalgen des Schlickes einige Tropfen 
aktiven Magensaftes gegeben, wobei man das Verschwinden der kleinen 
Olkugeln direkt verfolgen konnte. Kontrollen mit gekochtem Magensaft 
zeigten keine dementsprechende Wirkung. 


SchlieBlich lieB sich auch die Starkespaltung mikro- und makro- 
skopisch leicht zeigen: Fadenalgen (spec. ?) mit gut sichtbaren und mit 
Jod-Jodkali kontrollierten Starkekérnern lieBen nach Zugabe von 
Magensaft beider Uca-Arten die Amylasewirkung gut erkennen. Auch 
an fein zermorsertem, gekochtem Reis zeigte sich nach Zugabe des 
Magensaftes die stirkespaltende Kigenschaft: Lugotsche Lésung ergibt 


negative Reaktion und die Fruiinesche Probe fallt nach 10—30 min 
positiv aus. 


Rohrzuckerlésungen lieBen 20min nach Zugabe von Magensaft 
durch positive Fehling-Reaktion erkennen, da der Magensaft von Uca 
marionis und Uca annulipes auch eine Invertase enthalt. 


Waren die Versuche auch keineswegs erschépfend, weil aus tech- 
nischen Griinden weitere, héchst wahrscheinlich vorhandene Enzyme 
noch nicht untersucht werden konnten, so zeigen sie doch einmal mehr, 
dafs trotz des scheinbar so spezialisierten Nahrungsaufnahmeverhaltens 
Uca im Grunde genommen ein Allesfresser geblieben ist, was sich aus 


' Der wir fiir freundliche Unterstiitzung herzlich danken. 
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_ den Untersuchungen in den vorhergehenden Unterabschnitten dieses 
Kapitels auch schon abgezeichnet hatte. 


III. Das Winken 


Die schon bei meinen ersten Uca-Beobachtungen festgestellte tiden- 
synchrone Aktivitatsrhythmik (vgl. auch J. Cranes entsprechende 
Bemerkungen 1941, 8. 155) zeigt nach der Phase der Nahrungsaufnahme 
die des Winkens, Kampfens und (eventuellen) Kopulierens. Es wurden 
keine den damals mitgeteilten Beobachtungen widersprechenden Fest- 
stellungen gemacht, wohl aber konnten jetzt auch Uca annulipes starker 
und Uca triangularis neu beriicksichtigt und das Datenmaterial fiir alle 
3 Arten wesentlich erweitert werden, was vor allem dem Einsatz von 
Farb- und Lauffilmaufnahmen zu danken ist, da hiermit — wohl zum 
ersten Male an Uca bzw. Dekapoden tiberhaupt — die farblichen Be- 
sonderheiten der Arten bzw. deren Abénderung bei den verschiedenen 
Tatigkeiten nachpriifbar registriert wurden. Die Bedeutung der Farbe 
_und vor allem deren genaue Nuancierung, Veraénderung und Verteilung 
auf dem Krabbenk6rper ist zwar von J. CRANE schon 1941, 1943a, b 
und 1944 an mittelamerikanischen Uca-Arten durch subjektive Be- 
schreibung versucht worden, doch ist es angesichts der sehr agilen und 
scheuen Tiere und den nur durch Fernglaser feststellbaren Farbver- 
teilungen und -dnderungen verstandlich, daB diese so hervorragende 
Uca-Bearbeiterin noch 1943 fragt: ,,Are the colours only by-products 
of endocrine activity and/or nervous excitement, of no practical value 
to the crab ** (Sperrung Verf.). H. M. Persrs bringt auf 8.489 Farbungs- 
eigentiimlichkeiten von vier Winkerkrabbenarten, wobei es aber nicht 
klar ersichtlich ist, ob es sich um neue Feststellungen bzw. Bestati- 
gungen der Craneschen Berichte handelt, da PETERs in einer FuBnote 
mitteilt, daB er ,,selbst in der Beurteilung von Farben unsicher‘‘ ist. 
R. AttrEvoert (1955b) gibt die vorherrschende Farbe der groBen Scheren 
von Uca marionis nitidus und Uca annulipes von Bombay an. Frihere 
Autoren haben wenig Detailliertes tiber spezifische Farbungen und 
deren eventuellen Wechsel ausgesagt, wenn man von generellen Fest- 
 stellungen iiber die beim Winken meist hellen Winkscheren und die 
genaue Einzelbeschreibung (mit Farbnormen des Code des Couleurs 
von KirncKsreck und VALETTE, Paris 1908) von Uca rathbunae durch 
A. S. Pearse (1912) absieht. Von systematisch-museologischer Seite 
— selbst die einigermaBen ,,konstanten‘‘ Farben von Uca bleichen in 
Alkohol und Formol aus, und die meist leuchtenden Balzfarbungen 
verschwinden im Moment des Gefangenwerdens — hat am ehesten 
W.M. F. Tweevre Giiltiges zur Farbung von Uca ausgesagt, wenngleich 
z. B. seine Farbeinstufung von Uca triangularis (,,In life the carapace 
is dark brown marbled with blue and the large chela of the male is 
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orange-yellow‘‘) von der Westkiiste der Halbinsel Malaya mit den Farb- 
bezeichnungen in unseren Protokollen sowie mit den durch unsere 
Farbdias nachgewiesenen wirklichen Farben nicht tibereinstimmt (es 
handelt sich némlich stets um ein leuchtendes Tiirkisgriin und ein sattes 
Goldgelb ohne eine Spur von rétlichem Orange). Selbst wenn man 
annimmt, daB diese Farbunterschiede auf eventuellen Rassendifferenzen 
beruhen, zeigen doch dieses und die oben angefiihrten Beispiele die 
Notwendigkeit einer méglichst objektiven und nachpriifbaren Farb- 
registrierung. Wir glaubten diesem Ziel am besten nahezukommen, 
indem wir aus dem schon an sich sehr farbgetreuen Kodachrome- 
Material nur solche Farbdias auswahlten, die Belichtungs- und Be- 
leuchtungsserien entstammten, bei denen die Farbgetreue durch mit- 
photographierte Farbproben (z. B. Giinter Wagner-Buntpapiere, Plaka- 
Farben u. 4.) gewahrleistet war. Bei Dia-Projektion zu natiirlicher 
GroBe der Krabben, um den Einflu8 der Farbdichte gering zu halten, 
lieBen sich die Farben der einzelnen K6rperteile in die Ostwaldschen 
Farbnormen einstufen und relativ eindeutig bezeichnen. 


1. Die Kérperfarben und das artspezifische Winkorgan 

Bei Uca marionis sind nach dem Auftauchen aus der Héhle am 
Beginn der Ebbe dorsaler und ventraler Carapax und die Beine homogen 
braungrau (OsTWALD pi3 bis pi6). Die groBe Schere kann bereits zu 
diesem frihen Zeitpunkt am Beginn der Aktivitaétsperiode recht hell 
sein, wobei ganz typische Farborte entsprechend typische Farben 
zeigen, deren Abanderung ebenfalls ganz kennzeichnend und in etwa 
vorhersagbar ist. Die Spitze bis distale Halfte des Daktylus — manch- 
mal der ganze Daktylus — ist weiBlich gelb (ea 2), der Pollex etwa 
im distalen Drittel gelblichorange (ia 2) und die Manus hell- bis dunkel- 
grau (ge2 bis ig4). Diese Beschreibung trifft sowohl fiir die groBe 
Schere von Uca marionis DANA wie auch fiir die der ,,Varietat‘‘ Uca 
marions nitidus DESMAREST zu. Bei beiden gab es dariiber hinaus 
noch die Kigentiimlichkeit, daB die Orangefarbung des Pollex gemaB 
Abb. 31 verteilt und von einem wesentlich intensiveren Farbton (na 5 
bis pa 5) war. Die Farbung der groBen Schere ist tibrigens in Ton und 
Verteilung recht dauerhaft — sie iiberdauert ja offenbar die Dunkelzeit 
in der Héhle wahrend des Hochwassers — und dndert sich auch nach 
dem Kinfangen der Tiere nicht sofort, ja selbst in Alkohol ist sie noch 
nach einigen Wochen sichtbar. Mit Eintritt in die Wink- und Kampf- 
phase nehmen die Scherenbleichung zusehends zu und die Orange- 
farbung ab, so dafi etwa bei mit offener Schere drohenden, im Schiebe- 
und Hebelkampf (s. unten 8. 64) befindlichen oder winkenden Mannchen 
Daktylus, Pollex und der distale Teil der Manus hell weiSlichgelb (ea 1) 
bis hellgraugelb (ea 2) sind. Da Kopulationsversuche fast ausschlieB- 
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; lich in der Wink- und Kampfphase zu beobachten waren, folgt daraus, 
_ daB ,,normalerweise“ bei kopulierenden Mannchen die groBe Schere 
ebenfalls weitestgehend gebleicht sein sollte, was auch in der iber- 

wiegenden Zahl der Falle zutrifft. Immerhin registrierten wir zwei Falle, 
wo bei einem Mannchen in Kopula — bei Uca marionis stets oberirdisch 
(s. unten S. 68) — der Daktylus nur weifgraulich (ca 1—2) und der 
ganze Pollex homogen intensiv mittelorange (na 3) waren, die Bleichung 
also noch nicht eingetreten war. Der groBe Scherenarm beteiligt sich recht 
_ wenig an diesem Bleichproze8, nur bei stark gebleichter Schere und stark 
aufgehelltem Carapaxdorsum wech- 
selt auch er von Dunkelgraugelb- 
orange zu hellerem Gelbgrau (pa 5). 
_ TypischeFarbungsmuster zeigen sich 
auch auf dem dorsalen Carapax, der 
bei Auftauchen nach der Flut noch 
und bei Gefangenwerden sofort wie- 
der eine homogen dunkelbraun-graue 
Farbe besitzt (pi3 bis pi 6), dann auf 
diesem dunklen Untergrund unregel- 


pas 


ge2 


maBig verteilte, feine, punktformige, nas _ 

: oe Abb. 31. Typische Farbverteilung auf der 
weifigraue Sprenkel (ec 1) erschei Winkschere von Uca marionis. 
nen lat (etwa im Ubergang von Farbnormen nach OsTWwALD 


Fressen zu Winken und Kampf, 
auch beim auf 8.67 beschriebenen ,,Posing‘) und schlieBlich von den 
lateralen Randern her zusehends aufgehellt wird. Dabei bleibt eine zen- 
trale, etwas anterior geriickte Region des dorsalen Carapax am langsten 
unverandert braungrau, die sich schlieBlich unter immer fortschreitender 
Flachenverkleinerung tiber Mittelgrau ig 2 zu zwei ebenso gefarbten 
Punkten und einem anterior davon gelegenen Strich gleicher Farbung 
verkleinern. Die freigegebene Fliche nimmt dabei sukzessive tiber ein 
Gelbhellgrau ga 2 eine weiBlich graue bis hellstgraue Farbe (ca 2 bis 
cal) an. Das von uns beobachtete Maximum an dorsaler Carapax- 
verfarbung photographierten wir bei einem Kopula-Rivalen eines kopu- 
lierenden Mannchens: hierbei war der ganze Carapaxriicken homogen 
hellgraugelb-(ca 2) ohne jede Spur von dunkleren Punkten oder Streifen. 
Die ventrale Carapaxseite verfairbt sich in prinzipiell gleicher Weise 
wie die dorsale, nur werden hier keine dunkleren Muster u. dgl. 
gebildet, und die Aufhellung bis zum hellsten Wei®grau-geht oft tber 
ein gelbliches Orange (etwa ia 2 bis ga 2) und beginnt stets an den hell- 
grau bis wei gewordenen dritten Maxillipeden. Die Gehbeine behielten 
in allen Tatigkeitsphasen ihre dunkelbraungraue Farbe (pi 3 bis pi 6) 
‘bei. Auch die braungrauen Augenstiele hellten sich nur wenig auf. 
Wesentliche Veranderungen waren auch in der Farbung der kleinen 
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mannlichen Scheren nicht festzustellen. Diese zeigten praktisch stets 
eine hellgraugelbe Farbung (ea 2), die der Daktylusspitze der Wink- 
schere entsprach. Obwohl die Weibchen von Uca — verallgemeinernd 
gesprochen — meist unscheinbar dunkel, grau oder braun gefarbt 
sind, gibt es doch einige Arten, bei denen die Weibchen bemerkenswert, 
ja geradezu auffallig farbig sind. So hat z. B. J. Crane 3 Meilen von 
der Kiiste entfernt in 1,5 m Hohe auf einem Baum ein einzelnes Weib- 
chen von Uca brevifrons gefunden, dessen Carapax, Scheren und Geh- 
beine leuchtend korallenrot waren. Wenn auch die Weibchen von Uca 
marionis nicht dieses Extrem weiblicher Farbigkeit erreichen, so sind 
sie doch fahig, aus einem unscheinbaren, homogenen Graubraun (pi 3 
bis pi 6) des ganzen KG6rpers folgende Farbanderungen zu vollbringen: 
beide FreBscheren werden hellblau bis weiBblau (ia 16), die dritten 
Maxillipeden mit der ventralen Carapaxseite und den Orbitalgruben 
kénnen bis zum mittleren und hellen WeiBgrau bleichen (ig 4 bis ig 2), 
das (bei einem eiertragenden Tier dadurch abgespreizte und so gut 
sichtbare) Abdomen kann ebenfalls hellgraugelb werden (ea 2), und die 
Scherenbeinchen verfarben sich oft zum leuchtenden, lachs- bis kirsch- 
farbenen Rot (ia 7 bis la 7, manchmal auch pa 6). Diese auffallige Rot- 
fairbung kann auch in Form von Querbandern an den Gehbeinen auf- 
treten, deren ,,nnormale‘‘ Farbe das schon beschriebene Dunkelbraun- 
grau pi3 bis pi6é ist. Allerdings konnten wir diese bemerkenswerte 
Beinstreifung nur bei einem (eiertragenden) Weibchen feststellen, das 
sie langere Zeit in der typischen Stellung des ,,Posing“ zeigte. Die dor- 
sale Carapaxseite kann ihre braune Farbung (pi3 bis pi 6) offenbar 
nicht verandern, jedenfalls haben wir in keiner Tatigkeitsphase eine 
Farbanderung bemerken k6nnen. 

Der generelle AufhellungsprozeB des Korpers parallel zum Erreichen 
der maximalen Wink-, Kampf- und eventuellen Kopulatatigkeit ist bei 
Uca annulipes viel weniger ausgepragt. Auch hier ist die helle Farbung 
der Winkschere das persistenteste Merkmal, denn oft sind schon beim 
ersten Reinigen der grofen Schere durch die kleine nach der Dunkel- 
periode der Flutzeit keinerlei Farbspuren mehr an ihr zu entdecken, 
und die Scheren erstrahlen in blendendem Wei8. Das trifft fiir Uca 
annulipes in allen untersuchten Biotopen, von der indischen Siidost- 
ktiste, der Westkiiste Indiens und des Roten Meeres bei Port Sudan 
zu. In etwa gleicher Anzahl aber findet man auch in dieser friithen 
FreBphase leicht kirschrosa (gc 6 bis ge 6) durchschimmernde Wink- 
scheren. Dieses Kirschrosa wird am Scherenarm intensiver (ia 6). Mit 
Kintritt in die Winkphase setzt aber auch bei solchen Scheren rasch 
und. persistierend die Ausbildung des rein weiBen und manchmal etwas 
ins Blauliche weisenden Farbtones ein, der wie bei Uca marionis eben- 
falls an der Scherenspitze zuerst erscheint. Der Carapax zeigt dorsal 
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ein oft tiefes Braun (pu 3 bis pi 3), das homogen oder durch drei, etwas 
_ Inarmoriert wirkende Querbaénder von mittelbraun ng 3 bis hellgrau- 
braun pg 3 und ng 2 aufgelockert sein kann. Ein viélliges Aufhellen des 
_ dorsalen Carapax wie bei Uca marionis gibt es hier aber nicht, héchstens 
_ ein mittleres Braun (pi 3) wird erreicht. Auch die Ventralseite war selbst 
bei maximal winkenden und_,,zur-Héhle-fiihrenden“ (s. unten S. 67) 
Mannchen nie hell, sondern allenfalls das Mittel- bis Dunkelbraun der 
oben angegebenen Farbstufen. An den iibrigen Kérperteilen der Mann- 
chen sahen wir keine farblichen Veranderungen. Bei den annulipes- 
Weibchen zeigte sich die Farbainderung des Carapax in den Mannchen 
durchaus gleicher Form — also mittel- bis hellbraungraue Querbander 
(pl 2, pg 3) auf dunkel- bis mittelbraunem Grund (pi 4 bis pg 3). Auch 
die dritten Maxillipeden wurden manchmal hellgrau wie bei den Mann- 
chen. Lediglich auf die Weibchen beschrankt schien aber ein leuchtendes 
Rosarotorange (la 5) an den proximalen Teilen der Gehbeine, das an 
die bei Uca marionis-Weibchen beschriebenen Farben erinnerte, aber 
mehr nach Orange verschoben war. Es ist bemerkenswert, daB diese 
_ Farbung ausschlieBlich bei folgeleistenden (d.h. den vorher intensiv 
gewinkt habenden Mannchen in die Hoéhle folgenden) Weibchen fest- 
gestellt wurde. Es gab aber auch wohl mindestens ebenso viele folge- 
leistende Weibchen ohne diese Rotfarbung. Auch war es zur Folge- 
 leistung nicht notig, daB der Carapax besonders hell sein muBte. Dieses 
offenbar recht regellose Bild der Farbungszugeh6rigkeit zu bestimmten 
Tétigkeiten wird noch bereichert durch die photographische Registrie- 
rung eines Weibchens in friher FreBphase, bei dem die Rander der 
Orbitalgruben hellgrau gefarbt sind. 

Auch die farblichen Registrierungen an den Mannchen und Weib- 
chen an Uca triangularis sind nicht geeignet, eine stets giltige Zu- 
ordnung von Farbton und -muster zu bestimmten Tatigkeiten zu er- 
lauben, doch stellt Uca triangularis ohne Frage einen Hohepunkt an 
Farbigkeit tiberhaupt dar. Die drei wichtigsten und, soweit wir sehen, 
ausschlieBlichen Farben sind hier ein leuchtendes Tiirkisgriin (Ic 22), 
ein sattes Goldgelb (ohne jede Rotorangekomponente; pa 2 bis pa 1) 
- und ein tiefes Dunkelbraun (,,Bitterschokoladenbraun“, pi4 bis pi 6). 
Satt goldgelb sind bei beiden Geschlechtern Scheren und Scherenbeine. 
Ebenfalls kénnen bei beiden die Gehbeine bis zur Spitze vollig gold- 
gelb werden, und bei Weibchen registrierten wir in 2 Fallen auch einen 
vollig homogen goldgelben Carapax. Bei den tibrigen Tieren zeigte der 
Carapaxriicken den dunkelbraunen ,,Bitterschokolade-Ton“, der von 
drei bis vier waagerechten, hell-tiirkisgriinen Streifen (le 22 bis ga 21) 
‘unterbrochen wurde. Die Anordnung und die etwas marmoriert wir- 
kende Zerrissenheit dieser dorsalen Querstreifen entsprechen genau 
denen von Uca annulipes, sind aber in der Farbung vollig und stets 
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verschieden, so daB B. Narpus (1955) Behauptung, dai ,, both species 
are alike in coloration and behaviour“ (S. 101) schon von der rein farb- 
lichen Seite her unhaltbar ist. Die goldgelbe, tiirkisgriine und braune 
-Farbung halt sogar noch nach Gefangennahme und selbst noch nach 
3 Monaten Alkohol- und Formolfixierung von Uca triangularis an, so 
daB man selbst unter Laboratoriumsbedingungen sich noch ganz ein- 
deutig von der vélligen Verschiedenheit der Farben dieser Art im Ver- 
gleich zu denen von Uca annulipes tiberzeugen kann. 

Wenn man riickschauend die Fairbungen nach Ton und Muster und 
im Vergleich mit den jeweils dabei ausgeiibten Tatigkeiten tiberblickt, 
so ergibt sich als generalisierbare Regel nur eine mit steigender Wink- 
und Kampfaktivitit intensiviert werdende Aufhellung von Schere und/oder 
Carapaxriicken, die in einigen Fallen auch weitere Kérperanhaénge 
betreffen kann (z.B. Gehbeine bei Uca triangularis, die von Braun 
nach Gelb bleichen). Eine generelle Aufhellung mit steigender Er- 
regungshéhe wurde auch fir einige amerikanische Arten von J. CRANE 
1944 erschlossen, und dort wie hier scheint es aussichtslos, bestimmte 
Typen aus der Fiille von Farbmustern als aktivitaétsspezifisch anzu- 
sprechen. Ja, man ist sogar versucht auszusagen, daB Farben im all- 
gemeinen wirklich nur ein Beiprodukt nervéser, sekretorischer oder 
sogar exkretorischer Art ohne jede wichtigere Funktion sind, denn in 
den entscheidenden Phasen der Balz und der Kopulation sind sie meist 
bis zum Ausgeblichensein aufgehellt. Eine Einschrankung scheint aller- 
dings fiir Uca triangularis notig, denn hier kénnte die goldgelbe Farbe 
der Schere, die auch bei maximalem Winken nie ein Aufhellen bis zum 
blaulichen Weif hin zeigte, als Artspezifikum mit wirksam sein, da die 
groBen Scheren von Uca triangularis und Uca annulipes ihrer Form 
und GroBe nach auerordentlich ahnlich und diese beiden Arten oft 
gemischt im selben Biotop anzutreffen sind. 

Schon aus der Formgleichheit der groBen Scheren von Uca annulipes 
und Uca triangularis geht hervor, daB auch die Form der Winkschere 
allein kaum von ausschlaggebender Bedeutung etwa als Arterkennungs- 
merkmal sein kann. Auch ist die Form der Schere innerhalb einer Art, 
etwa bei Uca marionis, doch so variabel, indem die Starke der Bezah- 
nung, die Ausbildung der beiden, das typische W von Uca marionis 
nitidus zustande bringenden Loben an der Innenkante des Pollex ver- 
schieden stark ausgepragt sind, da der Form allein kaum artspezi- 
fische Funktion zukommen kann. Immerhin ist die Winkschere von 
Uca eine so auffallende Struktur, daB schon J. Huxtry u.a. (1933) 
an ihr das Phanomen des relativen Wachstums studiert haben (Litera- 
tur s. z. B. D’Arcy W. THompson 1948; J. HuxtEy 1932), und nicht 
nur aus Allometriegriinden hatte ich schon 1953 begonnen, an Uca 
marconis und Uca annulipes die GroBen- bzw. Gewichtsverhaltnisse 
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der Winkschere im Verhiltnis zur jeweiligen KorpergréBe aufzunehmen, 
und die in Abb. 32 gegebenen Kurven sollen weniger unter dem Ce- 
sichtspunkt der reinen Allometriebeispiele betrachtet werden, als viel- 
mehr im Zusammenhang mit dem Winktyp und dessen Funktion bzw. 
dessen ,,Effekt*. Doch dazu ist zunichst die Kenntnis des Winktyps der 
drei Uca-Arten noétig, die im folgenden Abschnitt vermittelt werden soll. 


2. Der artspezifische Winktyp 


Das Winken von Ucamario- 
nis wurde schon 1953 weitest- 
gehend durch Beobachtung 
und Filmbildanalysen geklart, 
und da die Auswertung von 
261 weiteren vollstaéndigen 
Winkakten keine Abweichun- 
gen von den 1955 verdffent- 
lichten zeitlichen und morpho- 
logischen Ablaufen brachte, 
darf die seinerzeit gegebene 
Darstellung wohl als end- 
giltig angesehen werden. Es 
mag hier gentigen, den typi- 
schen Winkverlauf bei Uca 
marionis in Form einer Bild- 
folge (Abb. 33) noch einmal 
Wa Beeee. Ba bees oe Abb. 32. Positiv allometrisches Wachstum der 
Winktyp der beiden anderen = grogen Winkscheren von Uca marionis und Uca 
Uca-Arten vergleichen zu k6n- anmatlipes 
nen. Betont sei jedoch noch, 
daB8 sich erneut die friihere Feststellung bestatigte, nach der ,,ein bestimm- 
tes Individuum je nach Erregungshohe verschieden haufig und sogar ver- 
schiedenartig winkt“ (R. ALrEvoeT 1955a, S. 512). Dieses ,,verschieden- 
artig“ ist so zu verstehen, da die Winkbewegung nicht die ganze Folge 
durchmiBt, also etwa bereits beim dritten oder vierten Teilbild der 
Abb. 33 den Abschlag nach innen-einwarts erfolgen lat. Solche Verhal- 
tensweisen treten besonders beim Ubergang von einer Aktivitaétsphase zur 
anderen auf (vgl. entsprechende Befunde z.B. bei Uca latimana durch 
H. M. Peters, §. 439). Stets aber erfolgt der typische Abwartsein- 
wartsschlag in zeitlich sehr konstanter Dauer von 1/;,—"/, sec (s. R. ALTE- 
voeT, 1955a, S. 513). 


Véllig verschieden vom marionis-Typ ist das Winken von Uca an- 
nulipes (Abb. 34). Bei dieser Art verlauft eine typische Winkphase bei 
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offenbar maximaler Stimulierung durch ein folgebereites Weibchen 
wie nachstehend: Das Tier steht mit auf den fast gestreckten Gehbeinen 
hoch aufgerichtetem Kérper mit Front zum angewinkten Partner. Die 
groBe Schere ist dabei vor dem Kérper nach unten-auBen geklappt, 
so daB die Spitze bzw. Innenseite zum Partner gewandt ist. Die Schere 


0 7 2 ay 4 Vrerfe/-sec 
Abb. 33. Artspezifisches Winken von Uca marionis (nach R. ALTEVOGT 1955a) 


befindet sich also zu diesem Zeitpunkt — vor Beginn des eigentlichen 
Winkens — unterhalb des mehr oder weniger hochgereckten K6rpers 
und beriihrt fast den Boden. Plétzlich und sehr rasch (mit 4facher 
Zeitdehnung kinomatographisch etwa zu 1/;,—1/) sec ermittelt) wird 
jetzt der Kérper an den Boden gepreBt, indem die Beingelenke ein- 


a E> See SA 
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Abb. 34, Artspezifisches Winken von Uca annulipes 


knicken. Sofort beginnt darauf unter energischen Wiederhochreifen 
des ganzen K6rpers durch Beinstreckung die weit ausholende, von 
unten-auBen nach oben-innen fiihrende Bewegung der groBen Schere, 
das eigentliche Winken. Die Winkschere beschreibt also fast einen 
groBen Halbkreis von unten-auBen nach seitwarts-oben-innen, wobei 
im Moment der Seitwarts-Oben-Stellung die Beine der kleinen Scheren- 
seite oft wieder einknicken, so da die groBe Scherenseite relativ noch 
hdher gehoben wird und die groBe Schere entsprechend weiter auf 
ihrem Halbkreisweg auf die kleinen Scherenseite tibergreifen, den 
Halbkreis also wirklich fast vervollstiéndigen kann, bevor sie auf bzw. 
vor der kleinen Scherenseite den Winkakt beendet hat. Die Ebene, in 
der dieser Halbkreis beschrieben wird, kann im Extremfalle einen Winkel 
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von fast 90° zur Erdoberflache bilden, denn die Tiere vermégen ihre 
Korper-Langsachse fast senkrecht aufzurichten. Dementsprechend ist 
fir den angewinkten Partner, aus dessen Gesichtswinkel gesehen, die 
AuBenseite der Winkschere beim Winkakt mehr oder weniger stark 
sichtbar, kurioserweise ist ihre AuBenflache beim maximalen Winken 
(d.h. beim Beschreiben eines senkrecht zur Oberfliche stehenden Halb- 
kreises) dem Partner am wenigsten zugewandt, und beim schwacheren 
Winken ,,vor dem K6rper“, bei nur wenig aufgerichteter Korperachse, 
prasentiert sich ihre AuBenseite am breitesten. Diese Verhaltnisse — 
bei anderen Uca-Arten offenbar 
prinzipiell gleich, denn auch 
hier wird bei maximalem Win- 
ken der Korper in seiner Langs- 
achse aufgerichtet (vgl. z. B. 
J.CRANE, H. M. Peters) —miis- 
sen betont werden, da manche 
Beobachter den Winkvorgang 
anscheinend zu sehr aus dem 
menschlichen Gesichtswinkel be- 
trachtet und dementsprechend 
derAuBenseite der groBen Schere 
eine vielleicht zu groBe Be- 
deutung beigemessen haben. Nahe 
Die Ausfiithrung der beschrie- Abb. 35. Ende eines Winkaktes bei Uca annuli- 
pes. Beachte die Stellung der kleinen Schere 
benen Winkscherenbewegung (MaBstab 1 cm) 
erwies sich nach Filmanalysen 
als das konstanteste Element des ganzen Vorganges und wéhrt rund 1/, sec 
(3/46 —*/1¢ sec). Mit Beginn des ,,Knicksens“ (dem raschen Einknicken der 
Gehbeine) und Hochfiihren der groBen Schere vollfiihrt auch die FreB- 
schere eine meist deutliche Aufwartseinwarts-Bewegung (Abb. 35), und 
zugleich werden die ersten, ersten und zweiten oder sogar ersten bis 
dritten Gehbeine der kleinen Scherenseite ab- und hochgespreizt (Abb. 36), 
die ebenfalls eine Art Kreis-- bzw. Kegelmantelbewegung nach oben- 
einwarts beschreiben. Im extremen Falle steht also der steil aufgerichtete 
Krebs auf den vier Beinen der groBen und nur einem Bein der kleinen 


Scherenseite. 

In maximaler Winkstimmung wird die groBe Schere aus der End- 
stellung des Einwirtsklappens — etwa vor den Orbitalgruben — ohne 
Pause wieder nach unten-auBen in die ,,Ausgangsstellung“ gefiihrt, 
aus der sich die nachste Seitwarts-Aufwarts-Einwarts-Abwarts-Be- 
wegung anschlieBt. Die Zeitspanne von Ende ,,Einwarts-Abwarts bis 
Beginn ,,Seitwarts-Aufwarts‘‘, d.h. das Erreichen und Innehalten der 
,Ausgangsstellung“‘, ist sehr variabel und kann von %/;, sec bis 3 sec 
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dauern. Hine Winkbewegung folgt der anderen also friihestens im Abstand 
von nicht ganz |, sec (bei Uca marionis in */, sec). Bet langeren Pausen 


der Winkschere und die hoch erhobenen Beine der kleinen Scherenseite (MaBstab 1 em) 


zwischen den einzelnen Winkakten wird die groBe Schere oft in echter 
Ruhelage, die sie etwa auch bei der Nahrungsaufnahme hat, vor den 


Abb. 37. Typische Winkszene von Uca ma- 
rionis zum Vergleich mit Abb. 36 (MaBstab 
1 em) 


Mundwerkzeugen an den Ko6rper 
angewinkelt. An Variationen des 
vorstehend geschilderten typischen 
Winkens gibt es ein zweites, zu- 
satzliches ,,Knicksen“‘ im Augen- 
blick des Erreichens der Einwarts- 
Stellung der Winkschere (beim 
, Zusammenschlagen*’ der beiden 
Hiainde sozusagen), ferner ein 
rasches Aufeinanderfolgen ~von 
,.Knicksen‘‘, ohne da8B dazwischen 
jeweils eine vollstandige Wink- 
bewegung lage, und schlieBlich 
ein rasches, kurzes ,,Zurseiteschie- 
Ben“, eine ruckartige Seitwarts- 
bewegung des ganzen K6rpers 
wihrend der Winkbewegung. Die 
rasche Knicksfolge zeigte sich nur, 


wenn einem intensiv winkenden Mannchen ein paarungslustiges Weib- 
chen folgen zu wollen schien, wobei durch schnelle Knicksfolgen so- 
zusagen die Abwarts-Bewegung des danach zuerst in die Hdéhle 
einfahrenden Mannchens vorweggenommen bzw. angedeutet wurde. 
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Scheint Uca annulipes beziiglich des Winktyps also eindeutig und 
wesentlich héher evoluiert als Uca marionis, so nimmt Uca triangularis 
in dieser Hinsicht eine Zwischenstellung ein, die im Hinblick auf die 
Bewegung der groBen Schere an Uca marionis, hinsichtlich der Be- 
wegung der Beine der kleinen Scherenseite aber an Uca annulipes er- 
innert. Das Winken von Uca triangularis zeigt folgende Eigentiimlich- 
keiten: Aus der Ruhestellung — vor dem Kérper angewinkelt wie beim 
Fressen — wird die groBe Schere auffallig langsam vom Kérper weg 
nach vorn-auBen abgespreizt, wobei sie meist nur eben vom Boden 
frei gehalten wird. Die Bewegung erfolgt also in einer dem Boden 
etwa parallelen Ebene und endet zunachst in einer Stellung, in der die 
groBe Schere mit dem Scherenarm einen Winkel von etwas mehr als 
90—100° bildet. Dieses langsame Abspreizen dauert mindestens 3/, sec, 
meist jedoch wesentlich langer (bis zu zwei und mehr Sekunden). 
Auch kann der Krebs in der abgespreizten Scherenstellung verschieden 
lange verharren. Bei maximaler Winkstimmung jedoch erfolgt sofort 
nach Erreichen der Spreizstellung die eigentliche Winkbewegung, die 
zeitlich wiederum — wie die entsprechende Bewegungskomponente bei 
Uca marions und Uca annulipes — sehr konstant ist: die Winkschere 
wird unter Hochreifen aus ihrer relativ niedrigen Ausgangsstellung und 
Hochstrecken des K6rpers mit Durchdriicken der vorher gebeugten 
Gehbeingelenke rasch zum Korper zuriickgefiihrt, wobei die Scheren- 
spitze also etwa eine Wurfparabel beschreibt. Vierfache Zeitdehnung 
zeigte, da diese Bewegung — zweifellos das artspezifische Wink- 
element — 1/,—+/1) sec betragt. Diese Bewegung wird im typischen Falle 
begleitet durch ein mehr oder weniger steiles Aufrichten des ganzen 
K6rpers (wodurch die ,,Wurfparabel‘ also steiler und héher wird) 
und durch Hochwerfen bzw. Abspreizen des ersten und zweiten Beines 
der kleinen Scherenseite. Danach erfolgen wieder das langsame Ab- 
spreizen der groBen Schere nach aufen-unten und der néchste Winkakt. 
Auch diese Art streckt also fiir jeden Winkakt die Gehbeine durch, 
womit der ganze Kérper aufgerichtet wird (wie bei Uca marionis). 
Da wir bei Uca triangularis in keinem Falle ein Aufhellen von Scheren 
und Carapax bis zum Wei8 feststellen konnten, die evolutionsmaBige 
Tendenz innerhalb des Genus Uca aber eindeutig in Richtung Bleichung 
bei maximaler Balzerregung zu deuten scheint (vgl. J. CRanE 1941), 
kénnte man einwenden, da& der oben geschilderte Winktyp vielleicht 
nicht dem der maximalen Winkerregung entspricht, weil eventuell die 
Beobachtungszeit nicht mit der Fortpflanzungsperiode bzw. deren 
Hohepunkt zusammenfiel. Ein solcher Einwand ist aber mit hoher 
Wabrscheinlichkeit unbegriindet, da erstens viele eiertragende Weib- 
chen von Uca triangularis und Uca annulipes za beobachten waren, 
die Beobachtungen also wihrend der Fortpflanzungssaison erfolgten; 
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da zweitens annulipes-Mannchen in typischer, maximaler Winkerregung 
und entsprechend typischen Winkbewegungen gesehen wurden und da 
drittens in Indien mit einiger Wahrscheinlichkeit eine kurze, streng um- 
schriebene Fortpflanzungsperiode bei Uca nicht festzustellen ist, was 
wohl mit den im Jahreslauf so wenig schwankenden Umweltfaktoren 
dieser Gebiete zusammenhangen mag (vgl. die Daten zur Okologie des 
Biotops am Beginn dieser Arbeit und erganzende Bemerkungen bei 
T. S. Rao 1955). 

Zur von einigen Autoren berichteten Abhangigkeit von Winken und 
Sonneneinstrahlung seien im folgenden unsere eigenen Erfahrungen 
mitgeteilt, die diese Annahme nicht sehr stiitzen konnen. Sowohl der 
tigliche wie auch der jahreszeitliche Helligkeitsverlauf (soweit unsere 
luxmetrischen Messungen von April bis August als Aussagegrundlage 
dienen kénnen) zeigen keinen geniigend deutlichen Zusammenhang 
von Helligkeit und Wink- bzw. Kopulaaktivitat. Dafir sei ein typisches 
Tagesprotokoll zitiert, das auch ein recht kennzeichnendes Bild fiir 
den in den Tropen sehr schnell ablaufenden Einbruch der Morgen- 
dammerung bietet: 


7.5.55. Beobachtungsbeginn 42°Uhr. Sternklarer Himmel und Vollmond. 
Keine Uca auf der bei Ebbe freiliegenden Bank zu entdecken, auch keine Ocy- 
pode und Dotilla, wohl aber Cardisoma, Macrophthalmus, Paracleistosoma u. a. 
Aufgraben von 5 Uca marionis und 3 Uca annulipes bei Lampenlicht: die hell- 
grauen Tiere (nachtliche Aufhellung, vgl. die Arbeiten von F. A. Brown et al. 
1953) stellen die Augenstiele nach Freilassen erst gar nicht auf und wiihlen sich 
unter korkenzieherartigen Bewegungen, wie sie bei Dotilla die Regel sind, in den 
Boden ein, ohne etwa typischen Héhlenbau zu zeigen. 

4°° Uhr: 1. Vogelruf (Hudynamis scolopacea). Viele Fledermiuse tiber der Bank. 

58° Uhr: Massierter Beginn von Krahenrufen (Corvus splendens, ausgesprochener 
Uca- und Dotilla-Feind). 

5°° Uhr: Helligkeit beginnt meBbar zu werden (1 Lux). 

5°! Uhr: 3 Lux. 

5°? Uhr: 1 Ardeola grayi (Reisfeldreiher, Uca-Feind) landet auf der Uca-Bank. 

55° Uhr: 5 Lux. 

5°4 Uhr: 7 Lux. 

5®> Uhr: 9 Lux. 

5° Uhr: 10 Lux; das erste marionis-Mannchen taucht auf, bleibt aber im Ein- 
gang der Hohle sitzen; 30 sec spiter: viele Uca marionis und Uca annulipes aller 


GroBen dffnen fast schlagartig ihre Hohlen, zeigen jedoch noch keinerlei Aktivitat, 
5°7 Uhr: 14 Lux. 


5°° Uhr: 21 Lux. 

6 Uhr: 28 Lux. 

6% Uhr: 49 Lux. (Die Sonne tritt iitber den Horizont.) Die ersten Ucas beider 
Arten beginnen an Ort und Stelle die Nahrungsaufnahme. Kaum oder keine 
Bewegung. 

6° Uhr: 57 Lux. 

6° Uhr: 74 Lux. 30sec spater: 89 Lux. 

6® Uhr: 120 Lux. 

6° Uhr: 130 Lux. 

6°8 Uhr: 190 Lux, etwas mehr Bewegung bei den Tieren. 
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61° Uhr: 240 Lux, Drohen und rasches Einsetzen der Flucht wie am Tage. 

6" Uhr: 270 Lux. 

6% Uhr: 300 Lux. 

614 Uhr: 390 Lux. 

6% Uhr: 450 Lux. 

6” Uhr: 550 Lux, erster ausgepragter Kampf zweier marionis-Mannchen mit 
Hinhakeln und Uberwurf. 

6! Uhr: 670 Lux. 

67° Uhr: 720 Lux. 

6°° Uhr: 1200 Lux. 

6*9 Uhr: 2500 Lux. 

6°> Uhr: 6800 Lux. 

7° Uhr: 15000 Lux, marionis-Mannchen steigt auf marionis-Weibchen und 
versucht zu kopulieren. Weibchen wehrt in typischer Weise mit Hochrecken 
des K6érpers und Abspreizen beider Scheren ab und verschwindet in Héhle, in die 
Mannchen nicht folgt. 

7 Uhr: 17000 Lux. Das gleiche Schauspiel bei einem anderen marionis-Paar. 

7 Uhr: Erfolgreiche Kopula eines weiteren marionis-Paares, nach iiblicher 
Verfolgungsjagd Aufreiten des Mannchens und Umdrehen des Weibchens in die 
tibliche Kopulastellung Bauch zu Bauch (s. unten S. 69), Dauer der Kopula 
5 min 8 sec. 

78° Uhr: 22000 Lux. Weitere marionis-Kopula, Dauer 34sec, sonst Vorgang 
wie oben; haufige Kampfe auch der Weibchen untereinander, die sich in die Erde 
stemmen und Riicken an Riicken wegzuschieben versuchen bzw. in der 1955 
beschriebenen Art mit Beinschlagen kaémpfen. Oft auch wird der Gegner in eine 
offene Héhle gedréngt und durch Aufsetzen eines Schlickpfropfens — wie beim 
Hohlenbau (s. R. ALtEvoet 1955a) — ,,eingemauert‘‘. Viele marionis-Mannchen 
in ,,Posing‘‘*-Stellung. 

74° Uhr: 26000 Lux. Erneute Kopula von Uca marionis, Dauer 3 min 12 sec. 

81° Uhr: vierte erfolgreiche Kopula dieses Morgens bei Uca marionis, Dauer 
lmin 6sec. Bei einem weiteren Kopulapaar steigt noch ein zweites marionis- 
Mannchen auf, das Weibchen lauft davon, die Mannchen kampfen kurz, jagen 
beide hinter dem Weibchen her, das aber entkommt. 

8!2 Uhr: zwei marionis-Mannchen jagen ein Weibchen iiber etwa 3 Meter, 
Mannchen 1 geht in Kopulastellung, Mannchen 2 zieht und st68t es herunter und 
kopuliert-selbst mit dem Weibchen. Ein drittes marionis-Mannchen kommt herbei, 
das Weibchen lauft davon, die 3 Mannchen folgen ihm, ohne Erfolg. 

85 Uhr: zwei marionis-Ménnchen jagen ein marionis-Mannchen, dem die grope 
Schere fehit, obwohl dieses dauernd ,,winkt‘‘ trotz Fehlen der groBen Schere, indem 
es unter Aufrichten des Kérpers auf die Zehenspitzen mit der kleinen Schere ,, Wink“- 
bewegung ausfiihrt. 

919 Uhr: 45000 Lux. 

939 Uhr: Flut lauft auf. 


IV. Das Drohen und der Kampf 
Seit H. HepicEr (1933) die Konzeption der Herleitung des Winkens 
von der Drohgebarde entwarf, ist diese Meinung stillschweigend als 
willkommene ,,Stiitze“‘ fir die Behauptung benutzt worden, das Win- 
ken enthalte wirklich auch funktionell Droh-Elemente, d.h. diene mit 
der Abwehr von Eindringlingen auch der Demarkation von Fref- und 
Wohnterritorien, und PErErs versucht in seiner schon zitierten Arbeit 
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(S. 480/81) mit ,,vergleichenden Bemerkungen tiber die Drohbewegung 
der Brachyuren“ diese Herleitung zu unterstreichen, indem er die be- 
kannte Drohstellung von Carcinides maenas — schrages Aufrichten des 
Kérpers, Abspreizen der geéffneten Scheren nach oben — nebst der 
von einigen weiteren Arten parallelisiert. Eine genauere Analyse des 
Drohverhaltens bei Winkerkrabben zeigt nun aber, daB neben dem 
Aufrichten und Scherenabspreizen nach oben noch eine weitere Art 
des Drohens beachtet werden muB, die im Verhalten zu den Artgenossen 
mindestens ebensohaufig ist wie das — anscheinend auf groBere bzw. 
,von oben‘ kommende Feinde gemiinzte und vielleicht auch eher 


Abb. 38. Schiebedrohen bei Uca marionis 


den nicht héhlenbauenden bzw. mehr dem Schwimmkrabbentyp nahe- 
stehenden Formen eigene (vgl. z.B. Neptunus pelagicus und Neptunus 
sanguinolentus, die geradezu den Prototyp dieser Art des Drohens dar- 
stellen) — Drohen mit Aufrichten und Scherenspreizen. Die dem 
Artgenossen gegentiber meist gezeigte Drohhaltung zeigt ein leichtes 
Vorschieben des groBen Scherenbeines, wobei die groBe Schere waage- 
recht vor den Mundwerkzeugen und parallel zum Boden stehen bleibt 
und sozusagen nur schlag- bzw. wegschiebebereit ist (Abb. 38). Tat- 
sichlich ist die nachstgesteigerte Aktion fast immer ein schiebendes, 
oft heftiges Wegschlagen des Gegners durch rasches Ausklappen der 
grofen Schere. Man beachte, daB ein Drohen des ersten Typs mit Auf- 
richten des Kérpers und Abspreizen der Scheren praktisch nie dem viel 
adaquateren Wegschiebeschlag vorausgeht, ja ihn sogar unméglich 
macht, sondern daf das flache Drohen der hier beschriebenen Art das 
viel physiologischere und deshalb stark tiberwiegend auftretende ist. 
Die nachst intensivere Drohstellung zeigt bei gleicher Scherenhaltung 
ein weites Offnen der Zwickschere (Abb. 39). Diese Gebirde ist so- 
zusagen die morphologische Vorstufe des typischen Einhake-, Hebel- 
und Schiebekampfes (Abb. 40), bei dem die groBen Scheren der Kon- 
trahenten ineinanderhaken und der eine den anderen wegzuschieben 
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baw. auf den Riicken zu hebeln versucht. Ein Wegschlagen des Gegners 
erfolgt haufig ohne irgendwelche Drohgesten, auch der typische Kampf 
kann ohne Drohvorbereitungen in voller Stirke einsetzen. Es sei 


Bg yi 


Abb. 39. Drohen mit offener Schere bei Uca marionis 


noch einmal betont, daB das Drohen mit nach oben abgespreizten und 
geoffneten Scheren offensichtlich nicht auf den. Artgenossen gemiinzt ist 
- und praktisch nie zum Schiebe- und Hebelkampf fiihrt. Man wird diese 


Abb. 40. HEinhaken der groBen Schere zum Schiebe- und Hebelkampf 


Tatsache bedenken miissen, wenn man aus phylogenetischer Sicht die 
Winkbewegung aus ,,der‘‘ Drohgebarde ableiten will. 

Der Kampf ist bei allen drei beobachteten Arten gleich, und nach 
Mitteilungen anderer Autoren und den sorgfaltigen Studien von J. CRANE 
zu urteilen, gibt es keinen artspezifischen Kampftyp in der Gattung 
Uca. Gekampft wird nicht oder nur selten und mit niedriger Intensitat 
in den Phasen der Nahrungsaufnahme nach Abzug und vor Auflaufen 
der Flut und des Hoéhlenbaues. Ware der Kampf und das phasenmafig 
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mit ihm eng vermischte Winken ein Mittel der FreB- und. Wohnterri- 
toriumsabgrenzung, so miiBte man gerade in diesen beiden Aktivitats- 
phasen ausgepragtes Kampfen und Winken erwarten. Dieses ist nicht 
der Fall und somit ein gewi8 schwerwiegendes Kriterium gegen die 


Abb. 41. Ergreifen des Spiegelrandes durch Uca marionis und Versuch, den Spiegel um- 
zuhebeln (der linke Spiegel steht zum rechten im rechten Winkel, so daB er die Seitenansicht 
des kAmpfenden Tieres zeigt) 


beliebte Territorialtheorie bei Uca. Weitere Kriterien fiir die Giiltig- 
keit dieser Aussage werden unten auf S. 78 gebracht. 

In der Wink- und Kopulationsphase sind Kaémpfe zwischen Mann- 
chen dagegen haufig. Oft entwickeln sich dabei regelrechte Kampfe 
um ein Weibchen (Filmbelege), 
die vor allem bei Uca mario- 
nis stark ausgepragt sind. 
Kampflustige Mannchen aller 
drei Arten kénnen auf ein- 
zelne Mannchen aus Abstan- 
den von 1—1,5 m zulaufen 
und sie zum Kampf ,.fordern“. 
Auch das 1a8t sich nicht gut 
mit der Theorie des FreB- und 
Wohnhohlenterritoriums ver- 
ae ie SRL = einbaren. Dieses aktive Auf- 
Abb. 42, Typische Stellung des ,,Posinge‘* (Uca . fa 

Se ep as suchen eines Kampfgegners 

1aBt sich mit in das Feld ge- 

stellten Silberspiegeln hoher Reflexionskraft in eindrucksvoller Weise 
demonstrieren: selbst aus Entfernungen von rund 1 m léuft das kampf- 
lustige Mannchen — manchmal unter Winken — auf sein Spiegelbild zu, 
, bekampft*‘esim Schiebekampf, versucht die groBe Schere in die des,, Geg- 
ners’ einzuhaken, indem es sie immer wieder senkrecht zur Spiegelober- 
flache stellt und damit ,,in‘den Spiegel greift, und schlieBlich wird oft der 
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Rand des Spiegels mit der groBen Schere erfaBt und der im Schlick 
stehende Spiegel kunstgerecht umgehebelt (Abb. 41). Solche Spiegel- 
kémpfe dauerten bis zu 90 sec und wurden bei Uca marionis und Uca 
annulipes ausgelést (bei Uca triangularis nicht untersucht). Meines 
Wissens stehen sie — mit Ausnahme vielleicht von Sepia — in ihrer 
Deutlichkeit der Reaktion im Reich der Wirbellosen einmalig da. Der 
Antrieb zum Spiegelkampf war manchmal so stark, daB an beiden 
benutzten Spiegeln je 1—2 Tiere gleichzeitig kampften. AuBer fiir ein 
wohlausgebildetes Sehvermégen und die offensichtlich stimulierende 
Wirkung eines recht hell reflektierenden ,,Gegners‘‘ sprechen diese 
Befunde erneut gegen die Annahme etwa einer Territorialfunktion des 
Winkens und fiir die selbststimulierende Wirkung des Kémpfens. 

Uber die Funktion der von einigen Autoren als ,,Sonnenstellung“ 
bezeichnete Haltung des ,,Posing (J. Crann; Abb. 42) kénnen auch 
wir keine verbindlichen Aussagen treffen, obwohl sie gewiB nicht nur 
dem Aufwirmen bzw. Sonnen dient, weil wir sie auch im strémenden 
Regen des Monsuns in gleicher Weise ausgepragt sahen. 


V. Der Winkeffekt und die Kopulation 
1. Beobachtungen 

Viel deutlicher jedoch als alle diese Befunde und die unten noch 
mitzuteilenden experimentellen Ergebnisse zur Funktion des Winkens 
und Kampfens ist der bei unseren Beobachtungen jetzt tiberaus ein- 
deutig zutage getretene Effekt des Winkens auf die Weibchen. Er ist 
besonders deutlich bei Uca annulipes. Die sehr wenig an eine bestimmte 
Hohle gebundenen Weibchen sind auBerordentlich vagil und streifen 
tiber betrachtliche Strecken umher, wobei sie naturgema® vielen wink- 
lustigen Mannchen begegnen, die durch das Auftauchen eines Weibchens 
ihre Winkaktionen auffdllig intensivieren. Obwohl die Weibchen wegen 
ihrer meist unauffalligen Farbung und Kleinheit mit dem bloBen Auge 
oft nicht auszumachen sind, kann man ihren Kurs durch die winkende 
Schar von Mannchen stets deutlich verfolgen, da in ihrer Nahe Wink- 
frequenz und -intensitat gesteigert sind. Nach einigem Einsehen kann 
man geradezu anhand dieser Anderungen des Winkens auf die Suche 
nach Weibchen gehen. Annulipes- und triangularis-Ménnchen winken 
bei maximaler Erregung mit Front zum Weibchen, marionis-Mdnnchen 
dagegen oft mit dem Riicken zwm Weibchen gekehrt. Im Augenblick der 
Annaherung, auch bei den letzten Winkschligen, wird oft eine seitliche 
Position zum Weibchen eingenommen, wobei die groBe Scherenseite oft 
zum Partner gewandt ist. Bei Uca annulipes fiihrt das heftig winkende 
Mannchen unter ruckweisen Bewegungen das paarungswillige Weibchen 
zur Hohle, indem es unter betonten , Abwarts‘‘-Gesten, wie Knicksen 


und intensivem Winken, vor dem Weibchen einher und schlieBlich in 
5* 


68 Rupour ALTEVOGT: 


die Héhle geht. Im Erfolgsfalle folgt das Weibchen dem Mannchen 
in die Hohle nach, und die Kopulation erfolgt unterirdisch. Beide 
Partner kénnen dabei manchmal 8—10 min, ja sogar bis zum Auf- 
laufen der Flut in der Hohle bleiben (was in einem beobachteten Falle 
immerhin noch 40 min dauerte, dabei wurde der Hohleneingang von 
unten verschlossen). Haufig beobachtet man aber auch, da das Weibchen 
nur ganz kurz in die Héhle einfahrt, sozusagen nur eben ,,hineinschaut, 
und dann seines Weges zieht. In solchen Fallen schie&t das Mannchen 
blitzschnell aus der Hohle, winkt und knickst geradezu ,,verzweifelt*‘ 
und versucht erneut das Zurhdhlefiihren. Niemals aber versucht in 
solchen Fallen das annulipes-Mannchen das Weibchen etwa gewaltsam 
zu ergreifen, um es zur Kopula 
zu zwingen. Unter den tiber 
100 beobachteten Kopula-In- 
duktionsversuchen sahen wir 
nur zwei, bei denen ein an- 
nulipes-Mannchen ein Weib- 
chen vergewaltigte und die 
Kopulation oberirdisch voll- 
zog (Abb. 43). Allerdings war 
in diesen Fallen kein Zur- 
hohlefiihren vorausgegangen. 
Die Norm des Kopulationsver- 
haltens sind bei Uca annulipes 
Abb. 43. Die sehr seltene oberirdische Kopula also fraglos das Zurhdhlefiihren 
von Uca annulipes (rechts unterhalb der Spitze . + 7° 

der groBen Schere sieht man den eingeklappten und die wnterirdische B egat- 


rechten Augenstiel des Weibchens, dem man von tung, und das Winken steht 
hinten-oben auf den Carapax blickt) 


mit Sicherheit im Dienste des 
Fortpflanzungsverhaltens, ist reine Balz und hat mit der Demarkation 
von (nicht einmal ausgepragten) ,,Territorien“ nichts zu tun. 

Diese Feststellung gilt gewiB auch in gleichem MaBe fiir Uca marionis, 
obwohl bei dieser Art eine echte Folgeleistung der Weibchen nicht zu beob- 
achten ist. Die Intensivierung des Winkens und die unter heftigem 
Winken einhergehenden Verfolgungsjagden der Mannchen hinter den 
Weibchen her sowie das Fehlen jedweder Fref- und Wohnreviere sind 
aber eindeutige Beweise gegen die Territorialtheorie. Bei einer erfolg- 
reichen Winkjagd stellt sich das Weibchen schlieBlich zur Kopulation, 
die bet Uca marionis stets oberirdisch stattfindet und im Prinzip den 
von mir 1953 schon beobachteten gleicht (1955a, S.518—19). Es 
ware nur einschrankend zu bemerken, da8 der Gebrauch der grofen 
Schere zur Mithilfe beim Ergreifen des fliehenden Weibchens nicht 
strikte zur Regel, sondern eher zu den allerdings nicht seltenen Aus- 
nahmen gehért. Die Verfolgungsjagd durch das Mannchen kann gerad- 
linig verlaufen und endet dann im Erfolgsfalle mit dem Aufsteigen des 
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Mannchens (Abb. 44), wobei das Weibchen mit Hilfe der mannlichen 
Gehbeine durch greifende Bewegungen in die Kopulastellung gebracht 


Abb. 44. Kopula-Beginn bei Uca marionis. Das Mannchen (links) ist im Begriff, das 
Weibchen herumzudrehen 


wird. Soweit der oben erwahnte Gebrauch der groBen Schere zutrifft, 
stoppt die Schere einfach durch Zugreifen von der Seite das fliehende 
Weibchen. Die Verfolgungsjagd 
kann aber auch ein ausgeprag- 
tes, rasches Umkreisen des 
Weibchens sein, wobei das 
Mannchen, mit der Riickenseite 
zum Weibchen gekehrt, dieses 
formlich umtanzt. In solchen 
Fallen erfolgt das Aufsteigen 
des Mannchens mit der Dorsal- 
seite voran, wobei das Weibchen 
oft vollig in den Schlick getre- 
ten wird. Die typische Kopula- 
stellung ist in Abb. 45 gezeigt. 


Sie ist laut der Literatur — wo Abb. 45. Typische Kopula von Uca marionis. 


allerdings bis 1953 nur ganze Das mannliche Abdomen ist heruntergeklappt, 
= vom Weibchen sieht man — zwischen dem letzten 
10 Falle beobachtet worden Beinpaar des Mannchens — die Beine und die 


waren (fiinf durch A.S.PEARSE linke Schere 
im Laboratorium und fiinf durch 

J. CRANE im Freiland) — offenbar fiir alle Uca-Arten gleich. Die Kopula- 
Partner verharrten bei den von uns beobachteten tiber 100 Kopula- 
tionen jeweils bis zu 8 min, meist jedoch nur 2—4 min in dieser Stellung. 


70 Rupotr ALTEVOGT: 


Gegen nahe Artgenossen waren die Kopulapaare bemerkenswert in- 
different, und selbst tieffliegende Krahen, sonst eine der starksten Alarm- 
und Fluchtursachen, hatten eine weniger alarmierende Wirkung. Uber 
das Kopulationsverhalten von Uca triangularis méchten wir noch keine 
abschlieBende Aussage machen, da uns hierzu das bislang gesammelte 
Datenmaterial noch nicht geniigend sicher scheint und eingehende Unter- 
suchungen an dieser nicht nur ,,schénen“ (vgl. die Farbung, oben 8. 53), 
sondern in jeder Hinsicht interessanten Art (z. B. Vorkommen der 
, Varietat’ Uca triangularis variabilis; Gleichheit der freien und protein- 
gebundenen Aminosdéuren der beiden Arten Uca annulipes und Uca 
triangularis; R. V. Sesuatya brieflich) geplant sind. 


2. Hinge experimentelle Befunde zum Problemkreis 
Winken-Balz-Territorium 


Wie schon oben erwahnt, waren zur Verfolgung der Ortsverande- 
rungen je etwa 30 Tiere von Uca marionis und Uca annulipes mit wasser- 
festen Farben an Scheren, Gehbeinen und Carapaxriicken markiert. 
Es war bemerkenswert, daB in keinem Falle die oft leuchtend rote, blaue, 
gelbe und griine kiinstliche Farbung von Schere und Carapax weder beim 
Trager, noch beim Artgenossen eine sptirbare Abweichung vom normalen 
Verhalten hervorrief. Balz- und Folgeleistung verliefen in tblicher Weise. 
Obwohl diese Farbungsversuche nicht speziell angesetzt wurden, um 
den eventuellen Einflu8 der Farbung herauszuarbeiten, lassen sie doch 
erkennen, dali die Farbe von Schere und Carapax eine wesentliche Rolle 
im Verhalten der Geschlechtspartner nicht zu spielen scheint. Dieser 
Befund deckt sich mit den Schliissen, die man aus dem Verschwinden 
der (manchmal) artspezifischen Farben beim Erreichen des maximalen 
Balz- und Fortpflanzungsverhaltens ziehen mu, wo eine generelle Auf- 
hellung aller Farben bis zum reinen Wei8 festzustellen ist. 


Wenn es auch noch nicht méglich war, schon jetzt bei Uca bis zum 
echten Attrappenversuch vorzudringen, weil die normalen Ablaufe ja 
erst einmal gentigend sicher geklart werden muBten, so konnten wir 
doch schon einige Versuche zum Erkennen des Geschlechtspartners 
durch die Mannchen und zum Einflu8 bestimmter Gegenstande, Formen, 
Farben und Bewegungen durchfiithren. DaB8 sie fast alle auf der Seite 
negativer Beweisfiihrung stehen, liegt an der offensichtlich sehr hoch 
entwickelten Leistungsfaihigkeit des optischen und zentralnervésen 
Systems von Uca, die das Tier einfach nur dann zur Reaktion kommen 
lassen, wenn der vorgezeigte bzw. bewegte Gegenstand weitestgehend 
dem natitirlichen Partner entspricht. Im einzelnen wurden folgende 
Gegenstiande in das Feld winklustiger Uca annulipes und Uca marionis 
gestellt bzw. an bodenfarbigen Faden durch dieses hindurchgezogen : 
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a) Bunte, mit Pigmentpapieren (Ginter Wagner-Buntpapierhefte 
Nr. 231) beklebte Trommeln von 3 cm Héhe und 4 cm Durchmesser 
wurden langsam, schnell und ruckweise durch das Feld gezogen. Die 
15 Farben der genannten Kollektion (schwarz, grau, dunkelbraun, hell- 
grin, tirkis, dunkelblau, hellblau, violett, dunkelrot, hellrot, hellrosa, 
gelborange, hellgelb, silbern, golden) riefen in keinem Falle eine positive 
Reaktion hervor. Bemerkenswerterweise gab es aber auch selbst. bei 
Annaherung dieser Gegenstande bis fast zur Berithrung mit dem Krebs 
keine Flucht, ein Beweis des guten Sehvermigens bei Uca. 

b) Drei kleine, im Boden versenkte Metronommotore bewegten an 
eier senkrechten Stange Vollkreise der oben beschriebenen Farbserie 
von 1I1—3cm Durchmesser, echte marionis-Scheren und_ kiinstliche 
Scheren von marionis- und annulipes-Form in natiirlicher bis 3fach- 
naturlicher Gréfe und verschiedener Farbe. Die Bewegung dieser 
Gegenstainde konnte aus technischen Griinden nur eine auf einem 
Kreisbogen von 4—14 cm Radius und einem Bogenwinkel von 10—120° 
hin- und hergehende sein, wobei die Frequenz von 3—"/, Hz variierbar 
war. In keinem Falle war eine positive Reaktion zu verzeichnen. Auch 
-grell schwarz-weiB gerasterte (Linien- und Schachbrettmuster ver- 
schiedenster Weite) Kreisscheiben, Dreiecke und_,,scherenformig‘- 
ovale Proben hatten keinen Erfolg. Wiederum war aber auch in keinem 
Falle eine Fluchtreaktion zu verzeichnen. Nach Einbringen der Uhr- 
werksmotoren in den Schlickboden blieben zwar die Bewohner der 
nachstgelegenen Hohlen langer unter der Oberflache (Erschtitterung 
des Bodens durch die Metronommotore), doch hatten sie sich bald von 
der Ungefahrlichkeit der neuen Nachbarn tiberzeugt und verhielten sich 
vollig normal. 

c) Formol-, ather- und alkoholfixierte Weibchen und Mannchen 
wurden an Faden langsam durch das Feld gezogen. Weibchen von 
marionis und annulipes riefen bei erstmaliger Begegnung (d. h. passiver 
Annaherung auf etwa 10 cm) bei annulipes-Mannchen deutliche Reaktion 
hervor (Zuwendung, Intensivierung des Winkens und ZurhGhlefithren). 
Bei der zweiten und folgenden, in gleicher Weise herbeigefiihrten 
Begegnung mit demselben Mannchen aber zeigte dieses kaum noch 
oder keine Reaktion. Beim Durchziehen von Mannchen beider Arten 
durch das Feld von annulipes- und marionis-Mannchen zeigten diese 
positive Reaktion, wenn die ,,Attrappe‘‘ mit dem Riicken zu ihnen 
gekehrt, den winklustigen Individuen die groBe Schere also nicht sicht- 
bar war, da sie in der natiirlichen Ruhelage vor dem K6rper des toten 
Tieres angewinkelt lag. War die Attrappe mit Front zum Winkpartner 
gekehrt, so erfolgte in keinem Falle eine Reaktion. Auch im Feldver- 
halten sieht man haufig, wie Mannchen mit regenerierender, noch kleiner 
oder ganz fehlender Schere oder in scherenabgewandter Position 
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angewinkt werden. Solche Balzirrtiimer waren bei Uca marionis hau- 
figer zu beobachten als bei Uca annulipes. Diese Versuche — grob genug, 
um hdéchstens als Anfang gewertet werden zu kénnen — zeigen, dab 
olfaktorische Reize bei der Auslisung des Balzverhaltens keine Rolle spielen 
(vgl. auch die Bemerkungen iiber die Benutzung der Antennulen auf 
S. 46), daB die groBe Schere wohl das Erkennungszeichen des Mann- 
chens bzw. ihr Fehlen das des Weibchens ist und dai Farben kaum 
eine Rolle beim Balzverhalten spielen diirften. Es bedarf kaum der 
Erwaihnung, daB fiir weitere Attrappenversuche das spezifische Be- 
wegungselement beriicksichtigt werden muh, doch diirfte diese Forderung 
apparativ nur schwer zu erfillen sein. 


VI. Die Siedlungsdichte und das ,,Territorium’ 

H.M. Peters hat sich besonders bemiiht, in einem ausfiihrlichen 
Abschnitt die Siedlungsdichte als eine von ,,zwei wesentlichen Voraus- 
setzungen fir territoriales Verhalten“ (S. 468) herauszustellen, obwohl 
er eigene Befunde an Uca hierzu nicht beitragen konnte. Wenn wir 
unsere schon 1953 durchgefiihrten Zahlungen zur Siedlungsdichte 1955 
erweiterten, so geschah es mehr aus allgemein-biologischen Vergleichs- 
griinden, nicht aber, weil wir etwa mit PeTEeRS annehmen kénnen, daB 
die (manchmal!) enge Siedlungsdichte ein mitbedingender Faktor (,,situa- 
tive Bedingtheit‘‘, Permrs) fiir territoriales Verhalten, d. h. Winken, 
sei. Die auf Zahlungen an Uca marionis und Uca annulipes iber mehrere 
Wochen im April, Mai und Juni 1955 bei Bombay beruhende Begriin- 
dung hierfiir ist folgende: 

a) Die Siedlungsdichte eines bestimmten Areals schwankt — in 
manchen Fallen von Tag zu Tag — im Laufe der Zeit, ohne da8 irgend- 
eine Anderung des Winkverhaltens der betreffenden Uca-Art auftritt; 

b) das Winkverhalten an besonders dicht besiedelten Stellen ist in 
keiner Weise von dem der locker siedelnden Ucas verschieden, ja sogar 
in der relativen raéumlichen Isolierung zwischen Felsen und in der 
extremen Abgeschlossenheit des dichten Mangrovegebiisches (Abb. 9) 
oder zwischen recht hohem, hiigeligem Gras (Abb. 10) sieht man den 
durchaus typischen Winkablauf; 

c) hatten wir schon in den vorhergehenden Abschnitten als den 
wichtigsten, das Winkverhalten dndernden und beeinflussenden Faktor 
die Anwesenheit von Weibchen kennengelernt. 

Wir konnen Permrs also nur insofern teilweise zustimmen, als mit 
steigender Siedlungsdichte naturgemaB die Zahl der Weibchen steigen 
kénnte, womit auf diesem Wege das Winken als Vorgang affiziert werden 
kénnte, doch hat Prrmrs bei seiner oben zitierten Konzeption offenbar 
an diesen Modus nicht gedacht, da die Rolle der Weibchen in seiner 
Arbeit nicht beachtet wird und auch eine Betrachtung der Weibchen 
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der von ihm untersuchten Arten tiberhaupt nicht erfolgt. Zum Schlu8 
seiner Arbeit schwacht Purers iibrigens auch hier seine obige Auf- 
fassung wieder mit der Bemerkung ab, daB ,,man der Siedlungsdichte 
gewif nur eine zusitzliche Bedeutung beimessen darf und da8 das 
Winken ,,im allgemeinen eines AnstoBes von auBen sicher nicht bedarf< 
(S. 493). Immerhin wird sie auf S. 496 wieder verstarkt durch die 
Erklarung, daB die aggressive Haltung von Ocypode ,,keinen Nieder- 
schlag in optischer Signalgebung durch Winken findet, weil die Sied- 
lungen der Adulten so locker sind (Sperrung Verf.), da&B von einem 
optischen Dauerkontakt keine Rede sein kann‘. Scheint es also min- 
destens verfriht, wahrscheinlich aber verfehlt, aus dem Faktor Sied- 
lungsdichte eine Generalisierung auf die bedingenden Ursachen des 
Winkens zu wagen, so seien dennoch die Minima und Maxima der die 
Flacheneinheit bewohnenden Individuen der drei untersuchten Uca- 
Arten genannt, weil auch aus dieser Sicht das Problem des behaupteten 
Territorialsinnes bei Uca noch einmal beleuchtet wird. Eine Probe- 
flache von 33m? bei Bombay zeigte im Laufe der oben genannten 
Zeit ein Maximum von 307 und ein Minimum von 12 marionis-Hohlen 
_(Zahlungen wie bei R. AttEvoar 1955a, nur auf reinem marionis- 
Gebiet). Die entsprechenden Zahlen fiir ein reines_ annulipes-Gebiet 
auf Schlick (Ausdehnung 22m?) lauten 172 und 61, fiir ein solches 
auf mehr felsigem Habitat 58 und 23. Bei Uca marionis schwankte 
die Siedlungsdichte also zwischen 34,1 und 1,3 Individuen je m?, bei 
Uca annulipes zwischen 43 und 15,2. Da die Probeflachen etwa nach 
der dichtesten Besiedlung ausgewahlt wurden, dirften die Maximal- 
zahlen auch die absolut héchste Siedlungsdichte darstellen. An der 
indischen Siidostkiste konnten wir aus Zeitmangel keine fortlaufenden 
Zahlungen auf bestimmten Probeflachen durchfiihren,sondern nur momen- 
tane Siedlungsmaxima registrieren. Sie betrugen hier fiir Uca annulipes 
und Uca triangularis (Mischbiotop) maximal 49 Individuen je Quadrat- 
meter. Geben schon die obigen Schwankungen in der Siedlungsdichte 
eines bestimmten Gebietes Hinweise dafiir, daf die Bindung an bestimmte 
Stellen des Biotops bzw. an bestimmte Hohlen nicht allzu ausgesprochen 
ist, so ergibt sich dieser Befund auch aus der Verfolgung einzelner, 
markierter Individuen. Schon die subjektive Verfolgung eines Tieres 
zeigt sogar in entsprechenden Filmszenen, daf in der Wink- und Kampf- 
phase oft betrachtliche Strecken zuriickgelegt werden. Eine Bindung 
an eine bestimmte Héhle ist nur etwa 1/, Std nach Tidenabzug und 
1/,—/, Std vor Tidenauflauf festzustellen. Diese Bemerkung trifft fir 
Uca marionis stets, fiir Uca annulipes auf felsfreiem Schlickboden eben- 
falls und fiir Uca annulipes im felsigeren Gebiet haufig zu. In allen 
diesen Gebieten zeigt aber das Ergebnis der fortlaufenden Registrierung 
der von Ebbe zu Ebbe jeweils neu bezogenen Standorte markierter 
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Tiere eine beachtliche Frequenz individueller Hohlenaustausche wnd eine 
ebenso bemerkenswerte Wanderungstendenz. Bei Uca marionis spielen die 
Héhlen in der Wink- und Kampfphase als ,,Besitz praktisch keine 
Rolle, bei Alarm fliehen oft mehrere Individuen in eine Hohle, viele in 
solche, deren Durchmesser fiir ihren Kérper zu klein sind, so daB die 
Tiere oft halb im Eingang steckenbleiben, was wiederum gewiB keine 
Stiitze fir die Annahme eines Territorialsinnes ist. Die Maximalent- 
fernung, die ein marionis-Mannchen von einer Tide zur anderen zuriick- 
legte, also die Entfernung seiner ersten Hohle von der zweiten, betrug 

volle 66 m. Entfernungen von 30 bis 


40 m sind nichts AuBergewohnliches 
(vgl. Abb. 46). Méglicherweise gibt 
es noch weitere Wanderungsdistan- 
SA A eel zen, doch haben wir nach Regi- 


6 strierung der obigen Befunde diesem 


eel S ~~ Problem keine weitere Beachtung 

mehr geschenkt, da es uns ausrei- 

o/ chend bearbeitet schien. Bei Uca 
52,/ annulipes — wo ja die Hohle bei der 
; Balz und Kopulation eine wichtige 


Rolle spielt — muf man scheiden 
zwischen freien Schlickgebieten 
(vom marionis-Typ) und solchen 
des felsigen, dicht mangrovebestan- 
Abb. 46, Auswanderungsdistanzen einiger een ae epasnecnele aes as 
Uca-Exemplare tats (vgl. die Abb. 9 und 10). Auf 

freiem, recht weichem Schlickgebiet 

gleicht die Wanderungstendenz von Uca annulipes etwa der von Uca 
marvonis, in den tibrigen Biotoptypen ist sie wesentlich geringer, so dab 
man hier auch Individuen antrifft, die tiber langere Zeitréume hinweg 
ihre Hohle behaupten. Das sind offenbar die Falle, die mit zur Auf- 
stellung der Territorialtheorie bei Uca beigetragen haben. Es mu8 
jedoch noch einmal betont werden, daB auch in solchen Fallen das 
Wink- und Kampfverhalten so eindeutig Teil der Balz ist bzw. der 
Selbststimulierung dient, daB auch hier die Behauptung eines Terri- 
torialverhaltens nicht gerechtfertigt ist. Es ist tibrigens gerade in den 
Mangrove- und Grasbiotopen haufig, da die Tiere nicht wieder zu ihrer 
Hohle zuriickfinden, so daB diese ihren Besitzer oft wechselt. Bei einem 
mit Gras bestandenen Hiigel von etwa 1m? und rund 40cm Hohe, 
der landwarts dicht am Mangrovegiirtel lag, befanden sich die Héhlen 
von Uca annulipes verstreut etwa in Abstiinden von 30 cm auf der Hohe, 
zur Nahrungsaufnahme stieg man dagegen in die freie Spiilsaumflache 
herab. Auch ohne die geringste Umweltstérung fanden die ,,Besitzer“ 
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der Héhlen auf der Héhe nur selten ihre Héhle wieder, wenn sie nach 
der Fre8- in die Winkphase eintraten. Ahnliche Beobachtungen konnten 
wir im sehr dichten und am Boden recht dunklen Mangrovegebiisch 
machen. In den dicht bevélkerten Mischgebieten von Uca annulipes 
und Uca triangularis bei Chidambaram war oft ein langsames Hin- und 
Herwogen der dichten Krabbenscharen zu beobachten, das sich meist 
am Rande von Wasserlachen abspielte. Wenn wir in diesem Gebiet 
auch keine Beobachtungen laingerer Dauer machen bzw. einzelne Indi- 
viduen nicht gentigend lange verfolgen konnten, so scheint doch dieses 


Abb. 47. Durchquerung eines Priels bei einer Massenwanderung von Uca marionis 


Hin- und Herwogen ganzer Populationen stark gegen einen Hoéhlen- 
besitz im Sinne echten Territorialverhaltens zu sprechen. Seit unserem 
Besuch dieser Gebiete hat sich auf unsere Bitten hin Herr Prof. R. V. 
SresHatya, Annamalai University, freundlicherweise des Studiums der 
beiden lokalen Uca-Arten angenommen. Am 10. 4. 56 teilt mir Herr 
Prof. SzsHatya mit, daB ,, the yellow forms (= Uca triangularis) have 
been moving to new regions in some localities‘‘. Neben den Hinzel- 
wanderungen, die man meist nur durch Markierungsversuche bemerken 
kann, gibt es bei Uca marionis noch auffallige Massenwanderungen 
(Abb. 47, Filmbelege). Diese kénnen zu allen Zeiten der intertidalen 
Periode auftreten mit Ausnahme der spaiten Hohlenbauphase, waren 
aber besonders haufig in der ersten FreB- bis frihen Winkphase. Sie 
bestehen darin, daB sich etwa 15—20 Mannchen und Weibchen plotz- 
lich zu einer Art ,,Gansemarsch“ formieren und oft unter Durchquerung 
von 20—30 cm tiefen Prielen und Lagunen zu neuen Schlickgebieten 
wandern, die keineswegs von den verlassenen verschieden sind, da sie 
in genau gleicher Weise nach der zuriickweichenden Flut mit neuem 
Schwemmgut versehen sind. Auch gibt es Falle, wo die ,,alten‘‘ Gebiete 
von den alten Bewohnern der ,,neuen“‘ sozusagen im Austausch besetzt 
werden. Okologische Bedingungen diirften also mit hoher Wahrschein- 
lichkeit keine Ursache dieser Massenwanderungen sein. Wenn wir fir 
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diese Art der Wanderbewegung bei Uca marionis den Jargon-Ausdruck 
des ,,In-die-Sommerfrische-Gehens“ pragten, so hat das nicht nur 
Trivialbedeutung, sondern ist ein Hinweis auf den von A. 8. PEARSE 
und J. CRANE auch bei anderen Tatigkeiten von Uca-Arten gewonnenen 
Eindruck des ,,Sporttreibens“, das z. B. im ,mutwilligen‘‘ Unterhohlen 
der bei einigen mittelamerikanischen Uca-Arten tiblichen schornstein- 
artigen Hohlenaufbauten des Artgenossen, im Verstopfen des Hohlen- 
einganges des Nachbarn mit dem aus der eigenen Héhle geholten Schlick 
(Filmbeleg fiir Uca marionis) besteht oder das offensichtlich aus remem 
,.KraftiiberschuB“ resultierende, paarweise Einherrennen ohne jegliche 
Kopulationsfunktion bei Uca marionis, Uca forcipata und Uca steno- 
dactyla zeigt (A. S. Pearse 1912, S. 125; J. Crane 1941, S. 196; vgl. 
auch H. R. 8S. Gorpon 1955). Auch die Massenwanderungen lassen sich 
nicht mit der Konzeption eines Territorialsinnes vereinen. SchlieBlich 
lassen auch die Weibchen, obwohl auch sie Héhlen bauen und also 
temporir besitzen, jegliche Territorialdemarkation vermissen. 
Angesichts der durchweg negativen Befunde beziiglich des echten 
Territorialverhaltens mag es gerechtfertigt sein, eimmal das Material 
und die Aussagen der Autoren zu tiberblicken, die sich fiir einen Terri- 
torialsinn von Uca ausgesprochen haben. A. 8. PEARSE war wohl der 
erste, der die bis dahin vertretene These der Balzfunktion des Winkens 
(Literatur bei J. CRaNnzE, R. ALTEVOGT) teilweise anzweifelte und so der 
Theorie der Territoriumsdemarkation Vorschub leistete. PEARSEs letz- 
tere Ansicht ist allerdings durch Zitierung durch spatere Autoren oft 
etwas einseitig betont worden. So la8t z.B. PETERS ,,PEARSE von der 
Ortsgebundenheit seiner Krabben tiberzeugt® sein, ,,wenn diese auch 
nicht sehr ausgepragt zu sein brauchte“ (S. 446). Sieht man aber 
PrarsEs Daten zu seinen Versetzungsversuchen durch (1912, Tabelle 2), 
so stellt man verwundert und befriedigt fest, daB von 11 verfrachteten 
Uca-Individuen der Arten marionis, rathbunae und annulipes lediglich 2 
zu threr alten Hohle zuriickkehrten, welche Tatsache man wohl kaum 
als Stiitze fiir die Annahme einer Ortsgebundenheit im Sinne eines 
Territorialverhaltens werten wird. Selbstverstandlich gibt es auch bei 
Puarse Beispiele fiir eine (zeitweilige) Bindung an die Héhle, aber 1914 
sagt Pnarse noch einmal von Uca bei Versetzungsversuchen: , If the 
space was less than 2m away they usually came back at once. At 
greater distances some crabs dug new holes and reestablished themselves, 
even though they were in plain sight of their old homes.‘ Immerhin 
stellt Pkarse am SchluB seiner Arbeit fest, daB , Male fiddlers try to 
induce females to come to them by waving their chelipeds, and then 
try to make them enter their burrows (1914, S. 801). Pzarse hatte 
bis 1912 keine Gelegenheit, den Endeffekt des Winkens, die Kopulation 
bzw. deren Hinleitung, zu verfolgen, was seine in der Arbeit von 1912 
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angedeuteten Bedenken gegen die Auffassung des Winkens als Teil des 
Fortpflanzungsverhaltens erklart. Kurz darauf hatte er aber in Amerika 
Gelegenheit, 5 Kopulationen von Uca pugilator und deren Vorstadien zu 
beobachten, wonach sich seine Meinung wieder deutlich von der Terri- 
torialtheorie abwendet (vgl. seine Arbeit 1914). Das Beispiel PEaRsE 
wurde bewuSt etwas ausfiihrlicher gebracht, weil es fiir alle Autoren 
zu gelten scheint, die keine Kopulationen beobachten konnten, sei es 
aus Mangel an Zeit, Gelegenheit oder aus nicht geniigendem Sichein- 
sehen, denn in solchen Fallen ist man naturgema8 bei Fehlen jedes 
Winkeffektes im Sexualverhalten leichter geneigt, an eine Territorial- 
funktion zu glauben. J. VeRwey, der ebenfalls mitteilen muB, dab 
,eine Kopulation der Tiere nie (von ihm) beobachtet wurde“ (S. 254), 
steht demgema8 auch ganz im Lager der Anhanger der Territorialtheorie. 
Gleiches trifft fir H. HepicER zu, dem ebenfalls nur eine kurze Beob- 
achtungszeit zur Verfigung stand, in der er keine Kopulationen ver- 
folgen konnte. J. CRANE, der wohl die genauesten und umfassendsten 
Studien an Uca-Arten zu verdanken sind, macht sich nach PETERS’ 
Mitteilung (S. 445) ,,eine mittlere Auffassung zu eigen‘‘. Diese Aussage 
basiert PeTErs laut eigener Angabe auf die CranzEsche Arbeit von 1941. 
Ks ist bedauerlich, daB Persrrs ftir diese Behauptung lediglich eine der 
friihen Arbeiten CranzEs heranzieht, obwohl er ihre spateren sehr wohl 
zitiert, und es scheint notwendig, der wahren Auffassung von Miss CRANE 
tiber dieses Problem mit einem Einleitungs- und dem SchlufBsatz ihrer 
spateren Arbeit aus dem Jahre 1943 naherzukommen: ,, Finally, pro- 
longed watching proved that without question waving is an «integral 
part of courtship (S.217) und ,, Anyone who has finally watched a pair 
of fiddlers in the later stages of courtship will be completely convinced 
of the ultimate use of waving (S. 223, Sperrung Verfasser). Diese 
eindeutige (und dem, der Uca iiber lingere Zeit beobachtet hat, ein- 
leuchtende) Feststellung trifft CRanz, obwohl auch diese Autorin tiber 
Falle berichtete, in denen ,, displaying males sometimes occupied the 
same burrows for at least 3 weeks ata time’ (1941). Wir dirfen also 
feststellen, daB das von den friiheren Autoren dargebotene Beobach- 
tungs- und Datenmaterial wohl nicht als Grundlage einer Verteidigung 
der Territorialtheorie dienen kann, ja daB es zum Teil direkt Gegen- 
teiliges aussagt (Beispiel PEARSE) oder die Beobachtung eines entschei- 
denden Teils des Feldverhaltens (der Kopulation und ihrer Kinleitung) 
vermissen la8t (VERWEY, HepicER). Zur neueren Arbeit von PETERS 
ist in dieser Hinsicht zu sagen, da sie ebenfalls diese fiir eine Beurteilung 
wichtigen Verhaltensphasen nicht bringt und die Rolle der Weibchen 
iiberhaupt nicht erwihnt, da PreTers die Frage Territorial- oder Balz- 
funktion fiir ,,zweitrangig’‘ (S. 446) halt und keine eigenen Befunde 


beisteuert. 
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Zum Schlusse unserer Betrachtungen tiber die Frage nach einer 
moglichen Territorialfunktion des Winkens diirfen wir die wichtigsten 
Befunde und Argumente unserer Arbeitsperioden von 1953 und 1955 
zusammenfassen : 

a) In der Nahrungsaufnahme- und Héhlenbauphase treten bei allen 
drei Uca-Arten Winken und Kampf praktisch nicht auf, waren aber 
gerade dann zu fordern, wenn das Winken im Dienste der Demarkation 
von FreB- und Wohnterritorien stehen sollte. 

b) Die Weibchen — obwohl ja auch sie als Individuen (nicht als 
Paare wie etwa bei Végeln, wo also das Weibchen der Territorialfunktion 
enthoben sein kénnte) fressen und wohnen miissen und demnach ein 
,,Revier‘‘ haben sollten — winken nicht und kampfen seltener. 

ce) Uca marionis- und annulipes-Mannchen entfernen sich im Zuge 
normaler Einzelwanderungen von ihren Ausgangshéhlen bis zu 66 m, 
ohne zuriickzukehren. Auswanderungsdistanzen von 30—40m_ sind 
nichts AuBergewohnliches. 

d) Einzelwanderer verrichten bei Einsetzen der Hohlenbauphase oft 
Bauarbeiten an mehreren fremden Hohlen, bevor sie fiir die Dauer des 
Hochwassers und einen Teil der darauffolgenden FreBphase sich an eine 
bestimmte HGhle binden, die unter Umstanden verteidigt wird. 

e) Es gibt bei Uca marionis ausgepragte Massenwanderungen von 
Herden mit je etwa 15—20 Mannchen und Weibchen, die ihre alten 
Wohnplatze verlassen und neue, dkologisch sehr wahrscheinlich nicht 
unterschiedene, beziehen. 

f) In schwierigeren Biotopen (dichtes Mangrovegebiisch, hiigeliges 
Gras, stark mit groBeren Felsen durchsetztes Gelande) finden die Krebse 
oft nicht zu ihrer Hohle zuriick, und die Héhlen wechseln ihren Besitzer 
haufig. 

g) Die Siedlungsdichte von Uca marionis und Uca annulipes auf be- 
stimmten Probeflachen schwankt — oft von Tag zu Tag — betrachtlich. 

h) Dichtgedrangte Mischpopulationen von Uca annulipes und Uca 
triangularis zeigen bei der Nahrungsaufnahme oft ein langsames Hin- 
und Herwandern, das keinen individuellen und dauernden Besitz von 
FreB- und Wohnterritorium erlaubt. 

i) Das Winken ist primér ein Teil des Balzverhaltens und hat im 
Erfolgsfalle den Effekt der Anlockung (Uca annulipes) bzw. Paarungs- 
stimmungssteigerung (Uca marionis). AuBerdem scheinen Winken und 
Kampf der Mannchen selbststimulierende Funktionen zu besitzen (Spie- 
gelkimpfe). Diese Feststellungen schlieBen nicht aus, da in gewissen 
Aktivitétsphasen Kampfe zur Behauptung einer Héhle und eine zeit- 
weilige Bindung an eine bestimmte Héhle zu beobachten sind. 

j) Bei Einsetzen der Regenzeit bzw. — nach Literaturangaben — 
an bewolkten Tagen setzt das Winken voriibergehend tagelang aus bzw. 
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ist weniger intensiv, obwohl Nahrungsaufnahme- und Ho6hlenbauphase 
nicht beeinfluBt werden, die ,,Territorien‘‘ also unverandert demarkiert 
und verteidigt werden miif®ten. 

Von ebenfalls extrem dicht zusammengedrangt lebenden Krebsen, 
bei denen eine Verteidigung und Behauptung eines Territoriums auch 
nicht festzustellen sind, seien — neben der »army-crab‘ Myctiris — 
etwa Gecarcoidea humei natalis Pocock und Dotilla myctiroides (M.-E.) 
genannt. Von ersterer berichtet C. A. Grsson-Hixx (1947), daB der 
Boden von den 6—24 Zoll langen Héhlen oft formlich wabenartig durch- 
léchert ist und da8B dennoch die Héhlen ,, may be dug and abandoned 
relatively quickly“ (S. 45). Von Dotilla myctiroides sagt W. M. F. Twxn- 
DIE (1950), da .,a crab does not dig a single burrow and remain in 
its vicinity for the whole of the intertidal period, but wanders about 
digging fresh burrows at intervals‘‘ (S. 318). Von kolonieartigen Wan- 
derungen bei Doftilla blanfordi weiB auch B. Natpvu (1955) zu berichten, 
was durch eigene Beobachtungen bestatigt werden konnte. 


VII. Das Winkverhalten in vergleichender Betrachtung mit anderen 
Crustaceen und Araneen 

Neben den im letzten Abschnitt mitgeteilten Kriterien zur Beurtei- 
lung der Funktion des Winkens bietet auch eine vergleichende Betrach- 
tung eventuellen Winkverhaltens bei anderen Crustaceen bzw. Arthro- 
poden iiberhaupt eine weitere Moglichkeit, das Winken als evolutives 
Phanomen einzuordnen und seine Funktion besser abschatzen zu konnen. 
Schon J. VERweEY teilt mit, da auBer den Uca-Arten noch andere 
Krabben winken, und er selbst hat das Winken von Ilyoplax delsmani 
DE Man und (vermutlich) Vetralia glaberrima (HERBST) gesehen, ,,die 
aber mit zwei Scheren winkt. Auch hier finden wir das Sichaufheben auf 
die Beine“ (S. 209). M. Warp (1928) hat nach Verwry das Winken 
der australischen Semaphore-Krabbe Heloecius cordiformis DANA be- 
schrieben. Leider war mir Warps Publikation nicht zuganglich, aber 
Herr Direktor W. M. F. Tweepigz, Singapore, war so freundlich, mir 
brieflich von seinen Beobachtungen des Winkens dieser Krabbe auf 
Tasmanien zu berichten, und Herr T. 8. Hatnstone, Brisbane, schickte 
neben erganzenden Beobachtungen einige Exemplare der Krabbe selbst 
(Abb. 48). Das Winken dieser Krabbe besteht in Auf- und Abwiirts- 
bewegungen der beiden gleich groBen Scheren. Mangels noch ausstehender 
Filmaufnahmen la8t sich iiber die réumlichen und zeitlichen Wink- 
komponenten noch nichts Vergleichbares mitteilen, doch ist schon der 
Vergleich der ,,Winkscheren‘‘ mit denen von Uca aufschluBreich, weil 
er zeigt, daB die Verhaltensweise des Winkens keineswegs an auffallende, 
besonders zum Winken ,,geeignete’ Strukturen gebunden ist (man ver- 


gleiche auch Dotilla, unten S. 81). 
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Evolutionistisch gesehen méchte man sagen, daB zunachst die Be- 
wegung des Winkens auftrat, die sich dann als so ,,giinstig“ als Teil 
des Balz- und Fortpflanzungsverhaltens erwies, daB sie erhalten blieb 
und im Typ des zeitlichen und morphologischen Ablaufs sich weiter 
differenzierte, wobei bei den hdchstentwickelten Winkern die Speziali- 
sierung sogar so weit fortschritt, daB eime Schere sich der Nahrungs- 
aufnahmefunktion véllig entledigte und reines Winkorgan wurde (mor- 
phologisch sind in dieser Hinsicht die stark heterochelen Formen Pseudo- 
gelasimus und Potamocypoda, TWwEEDIE 1937, 1938, sehr ahnlich; ihr 
Verhalten ist aber noch unbekannt). W.M. F.TwreEpie nannte in einer 
brieflichen Mitteilung Heloecius cordiformis bezeichnenderweise ,,eme 
Art von Ur-Uca‘‘. Soweit das Winkverhalten gemeint ist, méchte ich 


Abb. 48. Heloecius cordiformis, ebenfalls eine 


de Krabbe (M 1 cm) 


aus eigener Erfahrung hinzufiigen, daB diese Bezeichnung ebenfalls auf 
die winzige Dotilla blanfordi Aucock (Carapaxlinge 3—4 mm) und die 
etwas groBere Dotilla myctiroides zutrifft (Abb. 49, 50). J. VERwEy 
glaubte noch feststellen zu miissen, daf Dotilla, Scopimera, Myctiris, 
Metaplax und Paracleistosoma Arten sind, ,,die das Winken haben ,soll- 
ten‘, denen es aber fehlt“ (S. 210) und nahm fiir das anscheinende Fehlen 
des Winkverhaltens bei Dotilla, Scopimera und M yctiris folgende Ursache 
an: ,,Weil sie blitzschnelle Graber sind, hat ihre Héhle nur einen geringen 
Wert fiir sie. Sie brauchen also vielleicht keine Nachbarn fernzuhalten, 
da an die Stelle des Winkens das blitzschnelle Graben treten mag‘ 
(S. 210). Wie man sieht, ist dieser Erklarungsversuch aus der Konzeption 
des Winkens als Territorialfunktion entstanden, und es erscheint des- 
halb angebracht, ihn im Lichte unserer neuen Befunde an Dotilla blan- 
fordi und Dotilla myctiroides zu berichtigen. Beide Arten zeigen namlich 
das Winken mit beiden Scheren. Bei Dotilla blanfordi konnte es von April 
bis Juli haufig beobachtet und auf Farb- und Schwarzwei8-Film regi- 
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striert werden. Bei Dotilla myctiroides sah ich es nur kurz, aber in 
prinzipiell gleicher Weise. Aus der Biologie von Dotilla blanfordi (Abb. 49), 
die Gegenstand einer gesonderten Publikation sein wird, sei hier berichtet, 
dafi das Winken nach der 
Filmanalyse ein vor dem 
Korper erfolgendes Hoch- 
werfen beider Scheren ist, 
wobei der Korper auf den 
Gehbeinen stets mit empor- 
hupft (genaue Beschreibung 
in derangektindigten Arbeit). 
Bezeichnenderweise — verfir- 
ben sich die Scheren — sonst (Ae ee eee eee 
wie das ganze Tier unschein- ee 

bar graubraun und hervorra- 
gend dem Boden angepaBt — 
leuchtend blauweip bis grellweiB, wodurch die Winkbewegung zur auBer- 
gewohnlich auffalligen Gebarde wird. Sie steht offenbar ausschlieBlich 
im Dienste des Fortpflanzungsverhaltens, ist also anlockendes Balz- 
mittel der Mannchen gegentiber den Weibchen. Bei und vor dem Kampf 


Abb. 49. Dotilla blanfordi (Ma&stab 1 cm), eine 
der kleinsten Winkerkrabben 


Abb. 50. Dotilla myctiroides, auch eine Winkerkrabbe (Mafstab 1 cm) 


winkt Dotilla nicht und zeigt auch keine Scherenverfarbung. W. M. F. 
TWEEDIE (1950) sah bei Dotilla myctiroides an der Westkiste Malayas 
den Sieger nach einem Kampf einen ,,rather absurd looking dance of 
triumph“ ausfithren, ,, bouncing up and down on his long legs and drumm- 
ing on the sand with his chelae“ (S. 319). Auch TWEEDIE ist iibrigens 
iiberzeugt, ,, that sexual at least as much as territorial rivalry stimulates 
these combats“. Die Mannchen der tropischen Krabbengattung Calli- 


nectes sollen mit hoch aufgerichtetem Kérper und weit ausgebreiteten 
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Scheren vor ihren Weibchen hin- und herstolzieren und sie dadurch 
anlocken (M. J. RarHBuN 1895). Die Beispiele der beiden Dotilla-Arten 
werfen einmal Licht auf das Winkverhalten auch von Uca und konnen 
zum anderen eine Warnung sein fir allzu friihe Generalisierung und 
Extrapolation. So hat z.B. PerErs in seiner theoretischen Betrachtung 
der ,,situativen Bedingungen des Winkens“ (S. 497) — Siedlungsdichte, 
Ubersichtlichkeit des Gelindes und Ernahrungsweise — iiber die ,,nicht- 
winkenden‘‘ Krabben wie Metaplax, Paracleistosoma, Myctiris (falsch- 
licherweise mit ,,Mycteris‘‘ bezeichnet) und die Ocypoden verallgemei- 
nernde Aussagen versucht, die sich bis zur ,,vermutlich fehlenden tra- 
genden physiologischen Komponente“‘ des Winkens, der ,,Ausdrucks- 
energie“, erstrecken. Wie man am Beispiel Dotilla sieht, sind wir keines- 
wegs berechtigt, schon jetzt Winker von Nicht-Winkern lediglich auf 
der Grundlage noch nicht beobachteten Winkens, d.h. fehlender Beob- 
achtungen, und durch Extrapolation einiger Beobachtungs- und Litera- 
turdaten zu trennen und aus der moglichen Existenz von Nicht-Win- 
kern und Winkern schon heute eventuelle ,,situative Bedingungen“ im 
Petersschen Sinne der ,,Befindlichkeit des Tieres, soweit sie Bedingungs- 
gerund seines Verhaltens‘‘ (S. 496) sind, abzuleiten. Eine solche Zuriick- 
haltung wird auch nahegelegt durch die Betrachtungen bislang bekannt 
gewordener Einzelheiten sowie eigener Beobachtungen zur Biologie von 
Ocypoden. PETERS stellt tiber die Ocypoden fest, daB ,,auch diese sich 
zwar agegressiv gegentiber ihren Artgenossen verhalten, aber diese Hal- 
tung findet keinen Niederschlag in optischer Signalgebung durch Winken, 
weil die Siedlungen der Adulten so locker sind, da von optischem Dauer- 
kontakt keine Rede sein kann“ (S. 496). Daf Perers’ Schlu8B von der 
Siedlungsdichte aufdas Winkverhalten wohl nicht zutreffen kann, hatten 
wir schon oben (8. 72) zeigen kénnen. DaB aber auch die andere seiner 
Voraussetzungen, die postulierte Aggressivitat von Ocypode gegeniiber 
den Artgenossen, mindestens nicht die Regel darstellt, wird durch 
J. CRANE (1941) fiir Ocypode occidentalis und Ocypode gaudichaudii_und 
von B. Natpu (1955) fiir Ocypode macrocera bezeugt. Auf Grund eigener 
Beobachtungen an Ocypode ceratophthalma und Ocypode macrocera méchte 
ich den beiden genannten Autorinnen beipflichten, daB ,,when two 
opponents are near each other ... invariably one runs away and the 
other does not bother to follow it‘ und , though there is ample scope 
for provocation, fights were not seen‘ (B. Narpvu, S. 41). So wenig also 
die Voraussetzungen der Petersschen Aussagen gesichert sind, so un- 
gewiB ist auch das Fehlen der ,,optischen Signalgebung durch Winken“, 
und im Hinblick auf die angefiithrten Tatsachen gewinnen Beobachtun- 
gen von M. Warp (mitgeteilt von J. Verwry), W.M. F. Twuepte (1950), 
B. Narpv und eigene, unpublizierte, an Bedeutung, weil sie das Auftreten 
des Winkverhaltens auch bei Ocypoden als sehr wahrscheinlich erscheinen 
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lassen. Fiir Ocypode ceratophthalma gibt Warp direkt an, daB sie bis- 
weilen winkt, und fiir Ocypode macrocera beschreibt B. Narpv eine ,, pre- 
a paration for courtship“, die darin bestand, daB 5 Mannchen fast 3 Std 
lang in der Nahe ihrer Héhlen mit beiden Scheren Bewegungen voll- 
_ fihrten, ,, which can be compared to tapping“ (S. 39). Ich selbst sah 
a Be psypode ceratophthalma rhythmische Auf- und Abbewegungen beider 
_ Scheren vor dem Korper, was aber leider durch menschliche Storung 
wenige Sekunden nach Beginn abgebrochen wurde, so daB Einzelheiten 
noch fehlen. Alle bisherigen Beobachtungen deuten also darauf hin, 
da8B bei Ocypode Winken bzw. winkahnliche Bewegungsablaufe Teil des 
Balz- und Fortpflanzungsverhaltens sein dirften, auch wenn genauere 
und vollstandige Beobachtungen noch ausstehen. Winkbewegungen mit 
beiden Scheren sah TwrxEpie (1954) auch bei Macrophthalmus-Arten, 
unter denen eine Art (wahrscheinlich Macrophthalmus pacificus Dana) 
beim Winken leuchtend hellblaue Scheren zeigt. Weitere Berichte von 
TWEEDIE beschreiben winkende Auf- und Abbewegungen beider Scheren 
bei Sesarma eumolpe, Sesarma versicolor, Metaplax elegans, Ilyoplax 
delsmani und ihr wahrscheinliches Auftreten bei Pseudogelasimus plecto- 
dactylus. Auch in den Fallen, wo sog. Stridulationsleisten ausgepragt 
scheinen (wie etwa bei Ocypode, Macrophthalmus, Ilyoplax u. a.), spre- 
chen folgende Tatsachen gegen die Annahme rein auditiver Effekte und 
fiir eine tiberwiegend bis rein visuelle Funktion des ,,Winkens‘‘: Fast 
immer sind die Scheren beim Winken auffallig hell gefaérbt, bei Pseudo- 
gelasimus z.B. ,,unwieldly pale-coloured“‘, bei Metaplax elegans gelb, 
bei Ilyoplax delsmani weiB usw. Selbst bei Beobachtung des Vorganges 
aus der Nahe hat TwEEpiz niemals ein Stridulationsgerausch gehort, 
obwohl aus Anzahl der Schrillzihne und Geschwindigkeit der Bewegung 
gewiB nur niederfrequente Tone bzw. Geradusche zu erwarten sind, die 
fiir den Menschen hérbar sein miiBten. Am konservierten Tier lassen 
sich gewisse Geradusche bei einigen Arten durch entsprechende Reib- 
bewegungen hervorbringen (vgl. dazu unsere Untersuchungen iiber 
den Vibrationssinn unten auf S. 100). Schallperzeptionsorgane sind bis- 
lang bei Crustaceen noch nicht eindeutig nachgewiesen worden (vgl. aber 
S. Diskeraar 1955). Die gattungs- und artenmafige Verteilung der 
,.Lympana‘‘ an den Beinen entspricht in keiner Weise einer eventuellen 
Schallperzeption, da sie bei einigen winkenden (,,stridulierenden“) Arten 
fehlen, bei Arten ohne Stridulationsleisten aber ausgebildet sind (z. B. in 
der Gattung Ilyoplax). Wie Uca-Arten reagierte Ocypode ceratophthalma 
auf Luftschall verschiedenster Intensitéten und Frequenzen weder 
im Freiland-, noch im Laboratoriumsversuch, wohl dagegen auf Boden- 
erschiitterungen. 
Die obigen Mitteilungen diirften bei einer Abschaétzung der Funktion 


der Winkgebirde von Uca und bei einem neuen Versuch, den evolutiven 
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Ursprung des Winkens zu erschlieBen, von Wichtigkeit sein. Es darf 
zum Schlu8 dieser vergleichenden Ubersicht noch erwihnt werden, daf 
eine ausgesprochene Winkgebdrde nicht auf Crustaceen beschrénkt, sondern 
bekanntlich auch bei anderen Arthropoden anzutreffen ist. Dies gilt 
z.B. fir Springspinnen (Salticidae), bei denen das Mannchen bei der 
Balz vor dem Weibchen ,,mehrfach mit dem erhobenen ersten Beinpaar — 
winkt, wobei die tibrigen Beine, besonders die zweiten, den Cephalo- 
thorax schrig aufwarts stemmen‘ (O. Dress 1952, 8.172, Sperrung 
Verfasser). Die Parallelen dieses Verhaltens zu dem von Uca bzw. den 
anderen oben erwahnten Crustaceen sind eindeutig bis in Einzelheiten. 
Niemand hat aber bislang von einer Territorialfunktion dieses Winkens 
gesprochen, und auch die ,,situativen Bedingtheiten“ sind gewif von 
denen der Krebse — soweit sich einige wirklich als real und bedingend 
erweisen sollten — vdllig verschieden. Das gemeinsame Merkmal ist 
hier wie dort die Balzfunktion. Dieses trifft auch fiir viele Wolfsspinnen 
(Lycosidae) zu, bei denen z.B. das Mannchen von Lycosa saccata sich 
beim Anblick des Weibchens vorn hochaufrichtet und mit beiden Palpen 
zu winken anfangt. Auch kénnen dabei Winken und Annaherung zu 
einem werbenden Umkreisungstanz um den angewinkten Geschlechts- 
partner verbunden werden. Man vergleiche hierzu die Einkreisungsjagd 
der Mannchen von Uca marionis. Winkahnliche Bewegungen, zum Teil 
mit auffalligem Aufrichten des ganzen Korpers, finden sich auch bei 
Pardosa nigropalpis, Lycosa stonet, Wala mitrata, Maevia vittata, Peckha- 
mia picata, Europhrys monadnock, Pellenes viridipes u. a. (zitiert nach 
J. MEISENHEIMER 1921). 

Ks ist interessant, einige weitere Parallelen des Springspinnenwinkens 
zu den Befunden an Uca aufzuzeigen. So kommen auch bei Salticiden 
, Balzirrtiimer“‘ vor, indem ,,Hpiblemum-Mannchen sowohl Geschlechts- 
genossen als auch Mannchen und Weibchen nahe verwandter Arten an- 
balzen kénnen“. Bei Uca marionis sieht man solche Balzirrtiimer nicht 
selten, bei Uca annulipes sind sie weniger haufig. Weiterhin teilt O. DREEs 
nach sorgfaltigen Untersuchungen mit, da8B ,,der Liebestanz durch 
Flaichenmuster tiberhaupt nicht auslésbar war. Hierzu bedurfte es kér- 
perlicher Attrappen“ (S. 185). Auch diese Notwendigkeit trifft nach 
unseren ersten Untersuchungen fiir Uca zu. 

Das also offensichtlich an mehreren Stellen des Arthropodenreiches 
auftretende Winkverhalten kann man wohl am ehesten vom evolutio- 
nistischen Standpunkt als eine von vielen Méglichkeiten sexueller An- 
lockung verstehen. Daf es unter anderem bei terrikolen Brachyuren 
eine auffallige Verbreitung und Differenzierung erfahren hat, kénnte 
vielleicht folgenden Grund haben: Bei dem stets reichlichen Nahrungs- 
angebot (,, which is almost as liberally available as is oxygen for respira- 
tion“, TwEEDIE 1954, S. 126) und den verhaéltnismaBig wenigen bzw. 
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wenig wirksamen Feinden (vgl. R. ALrEvoeT 1955a) ,, Selection pressure 
will act not so much in favour of those which can feed themselves and 
avoid destruction, but of those which can find a mate and reproduce their 
kind, and a variety of adaptations to promote sexual success will be 
evolved“ (Twrrpiz, ebenda). Da8 solche ,,adaptations‘‘ — besonders 
bei sympatrisch lebenden Arten — auch Mechanismen zur Verhinderung 
von Artkreuzungen darstellen kénnen, liegt auf der Hand und lieB sich 
etwa bei Mischpopulationen von Uca marionis und Uca annulipes direkt 
verfolgen, denn ein paarungslustiges annulipes-Weibchen ,,kann“ offen- 
bar einem winkenden marionis-Mannchen nicht folgen, weil bei diesem 
das Zurhohlefiihren nicht zum Zeremoniell gehért. Entsprechend kann 
ein marionis-Weibchen normalerweise nicht von einem annulipes-Mann- 
chen begattet werden, weil bei Uca annulipes oberirdische Kopulationen 
zu den sehr seltenen Ausnahmen gehdéren. Daf neben diesen Mechanismen 
noch die morphologischen Differenzen der Gonopoden eine wirksamere 
Sexualisolation bewirken diirften, bedarf keiner Erwahnung (vgl. die 
ausgezeichnete Ubersicht ,,The male pleopoda of the Brachyura‘ von 
K. STEPHENSEN 1944—1949). Auch H. M. Prrers schreibt der ,,Aus- 
drucksbewegung (des Winkens) eine arterhaltende Bedeutung zu, einen 
spezifischen Ausdruckswert‘‘ (S. 493), wenn er auch vorher (S. 489) 
,, Verschiedenheiten im artspezifischen Verhalten der Geschlechtspartner 
nicht ,,als Mittel zur Verhinderung von Artkreuzungen“ gedeutet wissen 
will und eine solche Auffassung als ,,eine wahrhaft erstaunliche Behaup- 
tung‘ bezeichnet. 

Spricht also auch der in dieser vergleichenden Ubersicht gewonnene 
Aspekt stark fiir die Balzfunktion des Winkens, so mag riickschauend 
noch einmal ein méglicher Zusammenhang von Winkorgan, Winktyp 
und Winkeffekt angedeutet sein. Wie die Allometriekurven der Abb. 32 
zeigen, ist das Wachstum der Winkscheren bei Uca annulipes offenbar 
unter dem gleichen somatischen Exponenten (vgl. L. Lapicqun 1898, 
B. Kuarr 1919, J. S. Huxuey 1932, J.S. Huxutey und F. 8. Cantow 
1933 u.a.) mit dem Kérperwachstum korreliert wie bei Uca marionis, 
da bei doppelt-logarithmischer Auftragung der absoluten Scheren- und 
Kérpergewichte die Werte beider Arten auf derselben Geraden liegen. 
Daraus folgt aber (s. die Kurven der relativen Scherengewichte 
bezogen auf die Kérpergré8e), daB ein Anwachsen des K6rpers um einen 
festen Betrag bei der kleineren Art einen relativ viel starkeren und 
starker auffallenden Zuwachs der ScherengréBe bewirkt als bei der 
gréBeren Uca marionis. Man ist versucht, diese Tatsache mit dem 
offensichtlich ,,besseren‘‘ Winkeffekt der kleineren Art in Zusammen- 
hang zu bringen, bei der es sozusagen von gréferer Bedeutung ist, 
recht ,,rasch“‘ eine relativ recht groBe Winkschere ausgebildet zu haben. 
Ob ein solcher Zusammenhang existiert, mu8 natiirlich mangels 
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Vergleichsmaterials von anderen Arten noch offenbleiben, doch haben die 
Allometrieverhiltnisse im breiteren Sinne mit hoher Wahrscheinlichkeit 
einen bedingenden Einflu8 auf den Winktyp. Das zeigt folgende Uber- 
legung: Mit steigender KérpergréBe wird wegen der positiven Wachs- 
tumsallometrie die Winkschere unférmig gro8 und schwer. Das be- 
weisen J. S. HuxtEeys und unsere eigenen Daten ganz eindeutig, ob- 
wohl H. M. Peters offenbar mit Recht betont, daB die Winkscheren 
wegen sehr geringer Dicke des Exoskelettes ein im Verhaltnis zu ihrer 
GréBe geringes Gewicht haben (Daten von je einem Exemplar von Uca 


princeps, Uca insignis und Cardisoma guanhumi). Immerhin wiegt 


im Extremfall unseres Materials bei einem Korpergewicht von 7,88 g 
die Winkschere allein 3,55 g. Es ist nun bemerkenswert, dafS — soweit 
das Winken gentigend genau beschrieben ist — die gréfperen Uca-Arten 
marionis und princeps einen ausgesprochen primitiven Winktyp auf- 
weisen, bei dem man das Hochwerfen einzelner Gehbeine vermif®t und 
bei dem auch die Scherenbewegungen relativ unkompliziert sind. Fir 
Uca marionis hatten wir das schon oben 8.58 berichtet. Fiir Uca 
princeps teilt J. CRANE (1941) Einzelheiten itiber das Winken mit, die 
stark an das Bild von Uca marionis erinnern, und H. M. Prersrs, der 
zwar einen von der Craneschen Schilderung etwas abweichenden 
Winktyp bei Uca princeps beschreibt, spricht von ,,einer gewissen Un- 
beholfenheit‘‘ der Winkgebarde und sagt, da der Krebs beim Winken 
oft ,,in ein unsicheres Schwanken“ gerat (8.437). Mit hoher Wahr- 
scheinlichkeit darf man diese Besonderheiten der absolut unverhaltnis- 
maBig schwer gewordenen Schere, also einem Effekt positiver Allo- 
metrie zuschreiben (vgl. auch R. ALTEVoaT 1955a). Entsprechend 
dem primitiven Winktyp ist das Kopulationsverhalten bei Uca marionis 
ebenfalls primitiv. Bei Uca princeps scheint es ebenso zu sein, denn 
J. CRANE (1941) sah 2 Mannchen die Weibchen oberirdisch ergreifen, 
wonach also kein Zurhdhlefiihren zur Balz gehéren wiirde, doch sind 
diese Beobachtungen noch nicht geniigend sicher. Ebenfalls als species- 
spezifisch noch zu wenig gesichert ist die Einzelbeobachtung einer ober- 
irdischen Kopula bei Uca stylifera — gleichfalls einer recht groBen Art 
mit einer Carapaxlinge von rund 17,5 mm — durch J. Crane. Wollte 
man also rein nach dem Komplikationsgrad von Wink- und Kopula- 
verhalten urteilen, so miBte man Uca marionis und offenbar auch 
Uca princeps tiefer bzw. stammesgeschichtlich frither einstufen als die 
kleineren Arten Uca annulipes, triangularis usw. Diese Einstufung ware 
jedoch voreilig, denn es ist sehr viel wahrscheinlicher, ‘da die. Ent- 
wicklung auch hier von kleinen zu gréeren Formen verlaufen ist, so 
da Uca marionis, princeps und die anderen groBen Uca-Arten sich aus 
kleineren Formen entwickelt haben diirften. Die Beibehaltung des 
ontogenetischen Allometriegradienten von Uca annulipes in die Onto- 


EE ——— 


SO 


Sy WT ON eee eee RCT 


Vee oe eee 


Untersuchungen indischer Winkerkrabben 87 


genie von Uca marionis hinein spricht stark fiir diese Auffassung. Dann 
ist aber der primitivere Wink- und Kopulatyp von Uca marionis (und 
Uca princeps’) als eine durch allometrisch-physikalische Gegebenheiten 
erzwungene, sekundére Vereinfachung aufzufassen. J. HuxuEy (1932) 
halt sogar eine generelle obere Begrenzung der KorpergréBe von Uca 
durch die allometrische Verhiiltnisse der Schere fiir méglich, wenn er 
sagt, ,,that a male Uca with a body weighing 1 kg would, if its claw’s 
growth-ratio had remained unaltered, boast a large chela weighing 
some 10 kg... and it is perhaps no coincidence that the largest fiddler 
crabs attain sizes far below those of many other Brachyura, and even 
far lower than those of other land or semi-land crabs‘ (S. 216). 


VIII. Zur Physiologie des Sehapparates 
1. Morphologische Sehschiirfe 
und physiologische Unterschieds-Empfindlichkeit 
Aus den bislang mitgeteilten Feldbeobachtungen und experimen- 
tellen Befunden ist wohl mit geniigender Deutlichkeit die dominierende 
Rolle des Gesichtssinnes bei Uca und ihren ahnlich lebenden Ver- 


-wandten Ocypode, Dotilla u.a. klar geworden. Es war deshalb wiin- 


schenswert, etwas tiber die physiologischen Leistungen des Sehapparates 
von Uca und ihre morphologischen Grundlagen zu erfahren, zumal 
iiber den Gesichtssinn von Uca auBer den tastenden Versuchen von 


_G. P. CuarK (1894, Augenstiel,,reflexe‘’ von Uca pugilator) und den 
_ Untersuchungen von L. B. CuarK (1934, tiber die Sehscharfe von Uca 


pugnax) noch kaum gearbeitet worden zu sein scheint. 

Obwohl wir uns der Problematik optomotorischer Methoden durchaus 
bewuBt waren — vgl. die Diskussion W. v. BuppENBROcK — KE. v. Hoist 
und Mitarbeiter — S. DiskaRAar —, benutzten wir zur Gewinnung 
reproduzierbarer und mit vorliegenden Literaturdaten vergleichbarer 
Befunde die bekannte Methode der optomotorischen Reaktion im 
Streifenzylinder. In 20 cm Abstand vom in einem ruhenden GlasgefaB 
befindlichen Tier wurde die mit senkrechten schwarzen und weifen 


- Streifen versehene Innenwand einer 55 cm hohen optomotorischen Dreh- 


trommel vorbeibewegt. Die Breite der schwarzen Streifen variierte 


von 172—1 mm und weniger. Streifenbreiten von <1mm wurden, 
da sie aus Papier nicht mit geniigender Genauigkeit von Hand aus- 


geschnitten werden konnten, in Form von schwarzen Faden geboten, 
die straff iiber die homogen weiBe Fliche der Rotationstrommel ge- 
spannt wurden. Die Helligkeit wurde mit dem Luxmeter jeweils als 
Allgemeinhelligkeit (Photozelle vom Tiergefé8 senkrecht nach oben 
gerichtet) und Riickstrahlhelligkeit der Sehprobe (MeBzelle vom Tier- 
gefaB senkrecht auf den Streifenzaun gerichtet) gemessen. Die im 
folgenden nicht besonders bezeichneten Helligkeitsangaben stellen 


88 RupotF ALTEVOGT: 


Riickstrahlhelligkeiten, also die fiir das Tier relevante Helligkeit der Seh- 
probe, dar. Die Zahl der schwarzen Streifen je Trommelumfang betrug 
stets 8, nachdem Vorversuche ergeben hatten, das nur 1—2 schwarze 
Streifen je Umfang nicht mit geniigender Sicherheit optomotorische 
Reaktionen auslésen konnten. Dieser Befund steht im Einklang mit 
Ergebnissen von W. v. BuppEenBrock und H. Frrepricn (1933) an 
Carcinus maenas. Bei Darbietung von acht Schwarzstreifen je 360° war 
die optomotorische Reaktion mit Augenstielnystagmus und Korper- 
drehung bzw. Mitlaufen des ganzen Tieres entlang der Glaswand des 
TiergefaBes tiberaus deutlich. Setzte man etwa drei Tiere zusammen in 
das Versuchsgefi8, so konnte man bei noch gut sichtbaren Streifen 
(etwa von 10—50mm Breite) regelrechte Téanze ausfiihren lassen, 
deren Drehsinn sich wahrhaft maschinenmaBig prazise durch den 
Trommeldrehsinn umkehren lieB. Bei schmaleren Streifenbreiten bzw. 
geringerer Beleuchtungsstaérke verschwanden zuerst das Mitlaufen des 
ganzen Tieres, dann die Kérperdrehung und bei Erreichen nicht mehr 
sichtbarer Streifen die Augenstieldrehung. Die Versuche bei Hellig- 
keiten oberhalb von 1000 Lux fanden bei Tageslicht, die bei geringeren 
Helligkeiten bei Kunstlicht (diffus strahlende Glihlampen hinter 
weiBen Tiichern) statt, doch liegt zwischen beiden ein groBer Uber- 
lappungsbereich, d.h. es sind etwa die Versuche bei 20—200 Lux sowohl 
bei Tages- als auch bei Kunstlicht durchgefiihrt worden. Unterschiede 
im Verhalten der Tiere im Zusammenhang mit der Art des Lichtes 
dieser beiden Bereiche waren nicht zu verzeichnen. Den Tieren war 
die Sicht nach oben durch eine Pappscheibe versperrt, um eventuelle 
optische Stérquellen, Fixierungspunkte u.a. auszuschalten und ihren 
bekanntlich praktisch 360° betragenden Sehraum (vgl. die Quer- 
schnittsbilder durch die Augen, Abb. 52) nur mit der Sehprobe aus- 
zufiillen. Wie schon in friiheren Sehschirfeversuchen (R. ALTEVOGT 
1955c) wurde auch hier bei geringeren Beleuchtungsstirken stets aus 
dem dunklen in den hellen Teil der Kurve hineingearbeitet, um~den 
vorher aufgebauten Adaptationszustand nicht zu stéren. Die Versuche 
wurden an Uca marionis, Uca annulipes und Ocypode ceratophthalma 
durchgeftthrt. Von den beiden Uca-Arten kamen je 6 Mannchen und 
Weibchen, im ganzen also 24 Tiere, etwa gleicher Carapaxbreite in 
den Versuch. Da die Reaktionen der Tiere iiberaus prazise einsetzten 
und so als eindeutige Kriterien fiir positiven oder negativen Ausfall 
des jeweiligen Versuches dienen konnten, war es relativ leicht fest- 
zustellen, ob eine Kombination von Beleuchtungsstirke und Streifen- _ 
breite noch als beherrscht angesehen werden konnte oder nicht. Zwischen 
Mannchen und Weibchen ergaben sich innerhalb der Arten keine Unter- 
schiede in bezug auf die noch gesehene Streifenbreite bei verschiedenen 
Helligkeiten, wohl aber liegen die Werte der beiden Uca-Arten im dunklen 
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Teil der Kurve (Abb. 51) signifikant getrennt. Auch waren in diesem 
Kurvenbereich die Reaktionen von Uca marionis deutlich trager als 
die von Uca annulipes. Im Erkennen des schmalsten, noch sichtbaren 
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Abb. 51. Optomotorische Reaktion bei verschiedenen Streifenbreiten und verschiedenen 
Helligkeiten. = Uca marionis; - - - = Uca anmulipes 


Schwarzstreifens bei voller Helligkeit sind bei den beiden Uca-Arten 
allerdings keine Unterschiede festzustellen. Wie die Kurvendaten zeigen, 
erfolgen eindeutig positive optomotorische Reaktionen auch noch bei Streifen- 
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Abb. 52. Verschieden groBer morphologischer Sehwinkel der Ommatidien auf dem Augen- 


querschnitt von Uca marionis (links) und Uca annulipes (rechts) 
Zahlen in Grad fiir je 10 Ommatidien 


breiten, die Sehwinkeln entsprechen, die weit unterhalb des morpho- 
logischen Sehwinkels des Facettenauges liegen. Nach Schnittserien (5 1) 
durch je 8 Augen von Uca marionis und Uca annulipes betrigt der 
morphologische Sehwinkel, d.h. der von den Mittelstrahlen zweier be- 
nachbarter Ommatidien gebildete Winkel, je nach Lage des Omma- 
tidienpaares auf dem Augenquerschnitt (Abb. 52) zwischen 2,05° und 
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3,6°, ist also nie kleiner als rund 2°. Ein schwarzer Streifen von Zz. B. 
1 mm Breite erscheint aber in 20 cm Entfernung unter einem Sehwinkel 
von 17,36’, ein solcher von 0,5 mm unter 8,68’ und einer von 0,2 mm 
Breite unter 3,33’. Es ist also klar, da die obige optomotorische Me- 
thode keine giiltigen Aussagen tiber die Sehscharfe auf der Grundlage 
des kleinsten morphologischen Sehwinkels zulaBt. Uberhaupt ist der 
Begriff der Sehscharfe im physiologischen Sinne des Minimum separabile 
bzw." des Minimum visibile beim Facettenauge wohl wenig sinnvoll, 
wenn man in irgendeiner Form dabei den morphologischen Sehwinkel 
als bedingendes Element im Auge hat. Vielmehr mu man als ent- 
scheidenden Mechanismus fiir die Wahrnehmung kleinster Sehdinge die 
Unterschiedsempfindlichkeit der lichtperzipierenden Apparate fiir Hell- 
Dunkel als bedingenden Faktor annehmen (vgl. auch W. v. BuDDEN- 
BROCK 1952, dort weitere Literatur). Schon die Tatsache, dai Uca 
marionis und annulipes im Feld Artgenossen aus Entfernungen von 
mindestens 100—150 cm anlaufen, ergibt einen Sehwinkel, unter dem 
das maximal etwa 4 cm breite Tier aus dieser Entfernung gesehen wird, 
von rund 1°. Der Sehgegenstand lést also bereits Reaktionen aus, wenn 
der Sehwinkel noch léngst nicht dem (kleinsten) Ommatidiendffnungs- 
winkel entspricht. Es ist hier nicht der Ort, tiber die Problematik der 
Anwendbarkeit des Begriffes Sehscharfe beim Facettenauge zu sprechen 
— Faktoren wie Bewegungssehscharfe und Sehscharfe bei ruhenden 
Proben, eventuelle Zusammenarbeit einzelner bzw. gruppenweise ge- 
schalteter Ommatidien und. anderes gehéren hierzu —, und wenn im 
folgenden von Sehschiirfe gesprochen wird, so ist stets das durch opto- 
motorische Reaktion bewiesene Sehvermégen fiir schwarze Streifen auf 
weifem Grund gemeint. Dieses nimmt mit abnehmender Beleuchtungs- 
stirke bei beiden Uca-Arten in etwas verschiedener Weise ab. Ob die 
bei Uca marionis friiher abnehmende, d.h. schon bei héheren Beleuch- 
tungsstarken einsetzende Abnahme der Sehschiirfe wichtige feldbiologi- 
sche Bedeutung fiir die Tiere hat, 14Bt sich nicht mit voller Sicherheit 
sagen. Immerhin finden sich in meinen Tagesprotokollen vier Beobach- 
tungstage, wo der Flutabzug zeitlich gerade so gelagert war, dais Dim- 
merungseinbruch und Freiwerden der Uca-Banke mehr oder weniger 
zusammentielen. An diesen vier Tagen verzeichnet das Protokoll, da8 
Uca annulipes noch aus ihren Héhlen herauskam und bis nach Sonnen- 
untergang aktiv war und sogar winkte, Uca marionis aber nicht an der 
Oberflache zu sehen war. 


Es mag instruktiv sein, als Beispiel fiir ein solches unterschiedliches Verhalten 
das Tagesprotokoll vom 23. 5. 55 zu zitieren, zumal es auch dkologisch von Interesse 
ist, weil es die in den Tropen im Gegensatz zu den gemafigten Breiten so rapide 
verlaufende Helligkeitsabnahme bei Dammerungseinbruch demonstriert. Am ge- 
nannten Tage gab die ablaufende Flut die Uca-Bank um 179 Uhr frei. Um 175° Uhr 
war Uca annulipes eifrig mit der Nahrungsaufnahme beschaftigt, und um 18! Uhr 
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konnte man viele annulipes-Mannchen beim voll ausgepragten Winken sehen (ver- 
gleiche zu diesen und den folgenden Angaben den Helligkeitsverlauf beim Dam- 
merungseinbruch in Tabelle 6). Uca marionis aber erschien erst gar nicht an der 
Oberflache. Um 19° Uhr betrug die Dauer fiir 10 Winkfolgen von Uca annulipes 
65 sec, um 197? Uhr 77 sec, um 1925 Uhr 97sec, aber bei diesen etwas » mide‘ 
wirkenden Winkaktionen steigerte die Anwesenheit eines Weibchens die Wink- 
frequenz und -intensitat in durchaus normaler Weise. Nach 198 Uhr (Helligkeit 
zwischen 10 und 4 Lux) gab es kein Winken mehr, und um 194? Uhr — die Hellig- 
keit hatte bis auf fiir mein Luxmeter unmeBbare Werte abgenommen — verschwand 
das letzte annulipes-Mannchen in der Hoéhle, nachdem die iibrigen schon vorher 
eingefahren waren. 


Tabelle 6. Typischer Verlauf der Helligkeitsabnahme bei Démmerungseinbruch 
in den Tropen 


Helligkeit 
Lux 


Uhrzeit Helligkeit 
Lux 


Uhbrzeit 


DaB die verschiedene Lage der Sehscharfekurve nicht etwa durch — 
methodische Umstande bedingt war, wird auch durch den verschiedenen 
Verlauf der elektrophysiologisch ermittelten Adaptierungskurven von 
Uca marionis und Uca annulipes belegt (S. 96), wonach Uca annulipes 
rascher dunkeladaptiert als Uca marionis (und die vergleichsweise 
studierte Charybdis callianassa). 

Vergleicht man die festgestellten Héchstwerte dieser Art Sehscharfe 
mit bisher vorliegenden Literaturdaten, so steht Uca offenbar an der 
Spitze. Sie iibertrifft noch die besonders ,,gut‘‘ bzw. ,,empfindlich“ 
sehende Schlammfliege Eristalis tenax, ,,die noch Streifen wahrnimmt, 
die ihr unter einem Winkel von 3,8’ erscheinen. Bei einem Omma- 
tidienwinkel von etwa 1,3° bedeutet dieses eine minimale Verdunkelung 
von rund 4,8%‘ (W. v. BuppENBROCK 1952, 8. 154). Die entspre- 
chenden Werte fiir Uca betragen: kleinste, noch wahrgenommene Seh- 
probe 3,33’; kleinster Ommatidienwinkel 2,05°; demnach minimale Ver- 
dunkelung = 4,0%. Diese (vorlaufige) Spitzenstellung von Uca in der 
Reihe der Seh- bzw. Unterschiedsscharfen bestatigt W. v. BuppEN- 
BRocKs Vermutung, daB ,,die sogenannte Winkerkrabbe Uca ziemlich 
dicht an die theoretische Schwelle heranzukommen scheint“ (I.c.,S.154), 
obwohl Ocypode ceratophthalma sogar noch bessere Werte erreicht, was 


92 RupoutF ALTEVOGT: 


gewiB mit zu ihrer bemerkenswerten Fahigkeit beitragt, einzelne Fliegen 
und kleine Amphipoden zu erbeuten (R. AuTEvoeT, in Vorbereitung). 


2. Retinogramm, Adaptierungsverlauf und Verschmelzungsfrequenz 


Zur Untermauerung bzw. Ausdehnung der vorstehend mitgeteilten 
Befunde wurden parallel dazu noch einige elektrophysiologische Unter- 
suchungen zur Funktion der Augen von Uca marionis, Uca annulipes, 
Ocypode ceratophthalma und Charybdis callianassa durchgefiihrt. Die 
Gewinnung der Aktionspotentiale vom Auge erfolgte nach Montierung 
auf einem geeigneten Podest — Stiel des isolierten Auges auf eine als 
indifferente Elektrode geschaltete Silbernadel gesteckt — durch Kin- 
stich einer durch Elektrolyse sehr fein zugespitzten V2 A-StahlInadel 
(D. BurckHarpT 1954) mit Mikrometervorschub in die Cornea (dif- 
ferente Elektrode). Die richtige Lage der differenten Elektrode zur Ge- 
winnung von Elektroretinogrammen (ERG) ist bei Uca und Ocypode 
im Vergleich etwa zu Dipteren und Orthopteren recht kritisch, da man 
sehr leicht etwas zu tief in die ziemlich weit distal gelegenen optischen 
Ganglien (Lamina ganglionaris) gerat, was sich durch Auftreten spon- 
taner Rhythmen kundtut, die aber vom echten ERG leicht zu trennen 
sind. Die Aktionspotentiale gelangten iiber Vor- und Endverstarker 
in RC-Kopplung auf das Braunsche Rohr des Kathodenstrahloszillo- 
graphen, von dessen Leuchtschirm sie mit einer Filmkamera registriert 
wurden (Papiervorschub maximal 100 mm/sec). Praparate der oben 
_beschriebenen Art blieben dank der hohen Luftfeuchtigkeit (70—98 % 

relativ) tiber 4 Std voll funktionsfahig, und erst nach rund 5—6 Std 
trat ein schnelles Absterben bis zur Funktionslosigkeit ein. Wegen der 
auch im Labor bei Uca noch wochenlang anhaltenden Periodizitat der 
Hell- bzw. Dunkelstellung des Augenpigmentes und der damit eventuell 
zu erwartenden Beeinflussung der elektrophysiologischen Vorginge 
wurden alle ERGs zur Nachtzeit von 22—4 Uhr aufgenommen. Aufer- 
dem war auch nur dann unser behelfsmaBig verdunkelter Arbeitsraum 
wirklich véllig dunkel. Dariiber hinaus war die Temperatur — bekannt- 
lich ein Faktor, der die elektroretinalen Prozesse beeinflu8Bt — wahrend 
dieser Zeitspanne praktisch konstant (30—31°C). Als Reizlichtquelle 
diente eine Gleichstromlampe von 6 V 5 A (wechselspannungsbetriebene 
Lampen k6énnen ein Licht ergeben, das hochverschmelzenden Fazetten- 
augen eventuell als Aufeinanderfolge von Hell- und Dunkelphasen er- 
scheint und entsprechende ERGs hervorruft, H. Aurrum 1950). In 
den Strahlenkegel war ein Photoverschlu8 geschaltet, der zeitlich 
konstante Lichtblitze zu applizieren gestattete. Ein Sammellinsen- 
system konvergierte den Lichtstrahl so auf die Cornea des Augen- 
praparates, daB eine Kreisfliche von 1 mm Durchmesser ausgeleuchtet 
war. Die stets konstant gehaltene Helligkeit am Auge betrug 137 Lux. 
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Thermoséulenmessung war aus technischen Griinden nicht moglich. 
Als weitere Reizlichtquelle stand ein Elektronenblitzgerat mit 4/,5) sec 
Leuchtdauer und 200 Wsec zur Verfiigung (Blaupunkt Reporter 52). 
Alle Ableitungen erfolgten von homologen Ommatidien, d.h. von der 
Stelle, wo der Ommatidienwinkel am gréBten ist und die der medianen 
, Blindstelle“ des Augenstielansatzes (vgl. Abb. 52) gegentiberliegt. — 
Das normale ERG von Uca marionis fir WeiBlichtreize verschieden 
langer Dauer ist in Abb. 53 dargestellt. Es gleicht dem von Uca annuli- 
pes und von Charybdis callianassa, ist aber in bestimmten Eigenschaften 
vergchieden von dem von Ocypode ceratophthalma. Wie man sieht, 
handelt. es sich bei allen um ein 
diphasisches ERG mit negati- 
vem Hin- und positivem Aus- 
effekt. Gema8 der von H. 
AvutTrRuM (1950) vorgeschlagenen 
Trennung der Fazettenaugen- 


ERGs in die beiden groBen Grup- 
pen des ,,schnellen“* diphasischen | | 
Calliphora- und _,,langsamen‘“‘ 


monophasischen D txippus-Typs Abb. 53 a—e. Retinogramm von Uca marionis. 
tr osvaonenrnzetienante’ U1 ae0 bola. Weltores 
und Ocypode-ERG dem Calli- ‘ inetroxk ; 
phora-Typ zuordnen. Wenn diese 
groBe Kinteilung auch bei Crustaceen gelten soll, ware aber zu fordern, 
daB die ibrigen Zuordnungskriterien (hohe Verschmelzungsfrequenz, prak- 
tisch keine Dunkeladaptierung in Hohe und Form der spikes) erfiillt wer- 
den. Bevor wir zu entsprechenden Priifungen dieser Frage tibergehen, sei 
jedoch noch eine Bemerkung zum Unterschied des Ocypode-ERGs im 
Vergleich mit dem der iibrigen untersuchten Arten erlaubt. Die An- 
stiege des Ein- und Auspotentials bis zur maximalen Auslenkungs- 
amplitude erfolgen bei Ocypode deutlich rascher als bei den tbrigen 
Arten (die in Abb. 53 und 54 gezeigten Oszillogramme wurden unter 
gleichen Versuchsbedingungen aufgenommen). Das gleiche trifft auch 
fir die Riickkehr des Potentials zur Null-Lage zu, die bei Ocypode 
ebenfalls deutlich schneller erfolgt. Bei Reizlichtdauern von 1/, sec und 
mehr ist bei Ocypode der Auseffekt wie bei den tibrigen Arten in Form 
einer rasch erfolgenden Auslenkung mit langsamerer Riickkehr zur 
Null-Linie ausgeprigt. Dieser Auseffekt macht jedoch bei Reizdauern 
von >1/, sec dem in Abb. 54 bei ¢ gezeigten Bilde Platz, wonach es 
scheinen méchte, als sei er durch die positive Nachschwankung der 
dort gezeigten Art vertreten. Auch bei noch kirzeren Reizdauern 
(z.B. von 1/,) sec, Abb. 54d) ist dieser ,,polyphasische“ Auseffekt noch 
ausgeprigt, verliert sich aber offenbar bei extrem kurzen Belichtungs- 
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zeiten wieder (Abb. 54f). Da mit Anwendung des 5 msec-Lichtreizes 
auch die Helligkeit des Reizlichtes gegeniiber den tibrigen Versuchen, 
in denen stets das gleiche Reizlicht der 6 V 5 A-Lampe benutzt wurde, 
veraindert war, kénnte man einwenden, da8 das Verschwinden der aus- 
gepriigten Polyphasie des Auseffektes bei diesem Versuch durch die 
erhéhte Intensitét bewirkt wurde (bei Cynomyia haben namlich V. J. 
Wutrr und T. L. Jann 1947 bei Ubergang zu hohen Reizintensitaéten 
rein negative, d.h. monophasische Belichtungspotentiale erhalten). Es 
war aber in Nebenversuchen mit sehr starker Erhéhung der Reizintensi- 
tit mit Licht einer Kohlebogenlampe nicht méglich, das ERG mono- 
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Abb. 54a—g. Retinogramme von Ocypode ceratophthalma bei verschiedenen Reizdauern. 
a—f Gleiche Bedingungen. Zeitmarke 0,1 sec bei g. Weiteres im Text 


phasisch zu machen bzw. die bei kiirzeren Expositionszeiten typische 
Nachschwankung des Auseffektes zu beseitigen. Dieses gelang auch 
H. Autrum bei Calliphora nicht. Wir diirfen also annehmen, daf die 
gezeigten Nachschwankungen beim Auseffekt realer Natur sind und 
irgendwie mit dem noch so unvollkommen bekannten Chemismus der 
Sehstoffe des Fazettenauges in Verbindung zu bringen sind. Die Ver- 
anderungen dieser Auseffekt-Nachschwankungen im Laufe der Dunkel- 
adaptation (Abb. 57) bei Ocypode deuten darauf hin, da sie méglicher- 
weise mit regenerativen bzw. rekonstitutiven Prozessen von Sehstoffen 
zu tun haben, denn mit fortschreitender Adaptationszeit zeigen sich ganz 
typische Verdnderungen dieser Nachpotentiale (man vergleiche z.B. das 
ERG nach ?/, min Dunkelzeit mit dem nach 10 bzw. 20 min). 

Daf die Hohe des Auseffektes bei allen untersuchten Krebsen mit 
der Dauer des Reizlichtes zunimmt (vgl. das ERG mit 1/, sec und 1 sec 
Reizdauer in Abb. 54), steht in Ubereinstimmung mit den Befunden 
von H. Aurrum an Calliphora. Ob allerdings die Augen dieser Crusta- 
ceen damit dem Calliphora-Typ zugeordnet werden diirfen, mu8te sich 
durch das Vorhandensein oder Fehlen einer Adaptierung durch Ande- 
rung von Héhe und/oder Form des ERGs mit fortschreitender Dunkel- 
zeit zeigen. 

Zur Beantwortung dieser Frage wurden isolierte Augen in iiblicher 
Weise prapariert, nachdem ihre Trager sich eine gleich lange Zeit 


Untersuchungen indischer Winkerkrabben 95 


(> 30 min) im Hellen aufgehalten hatten, die Augen also helladaptiert 
waren. Zur Sicherung bzw. Steigerung des Helladaptierungszustandes 
wurden die Augen nach Montierung noch bei weiterbestehender Hel- 
ligkeit drei Elektronenblitzen im Abstand von je 12sec ausgesetzt. Nach 
dem dritten Blitz begann die totale Dunkelheit und damit das Einsetzen 
der Dunkeladaptierung. Ihr Verlauf wurde registriert in Form der 
ERGs, die durch einen stets gleichbleibenden Testblitz von 4g See 
Dauer hervorgerufen wurden, wobei die Dunkelzeit zwischen je 2 Test- 
blitzen sukzessive von 1.8 sec bis 35 min gesteigert wurde (Zeitschrei- 
bung mit 1/5) sec-Ordinaten auf dem Registrierfilm). Es zeigte sich, 
dali ber den beiden Uca-Arten und bei Charybdis die Hohe des Eineffektes 
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Abb. 55. Elektrophysiologische Dunkeladaptierung bei Uca marionis. Beginn der Dunkel- 
zeit nach dem ersten (groBen) Potential. Anwachsen des Hin-Effektes auf konstanten 0,1 sec- 
Testblitz mit fortschreitender Dunkeladaptierung. Zeitskala 0,1 sec 


mit fortschreitender Dunkeladaptierung deutlich anstieg und nach etwa 
6min den 5—8fachen Betrag ihres Anfangswertes zu Beginn der 
Dunkelperiode erreicht hatte. Die Abb. 55 gibt dafiir ein typisches 
Beispiel von Uca marionis, das auch fiir Uca annulipes und Charybdis 
callianassa, nicht aber fiir Ocypode ceratophthalma gilt. Erwahnt sei 
noch, daB auch die Hohe des Auseffektes in spdéten Adaptationsstadien 
(etwa nach 2 min und spater) deutlich ansteigt (vgl. etwa das ERG 
nach 1/, min und das nach 7 oder 8 min), doch hinkt dieser Vorgang 
dem Anstieg des Eineffektes wesentlich nach und ist auch weniger 
gut meBbar. Zur Gewinnung der elektrophysiologischen Dunkeladap- 
tierungskurve (Abb. 56) wurde deswegen die Hohe des Eineffektes ge- 
messen und ihr Anwachsen in relativen Einheiten als Vielfache des 
Anfangswertes gegen die Dunkelzeit in Minuten aufgetragen. Ks zeigt 
sich, daB Uca marionis deutlich langsamer dunkeladaptiert als Uca annuli- 
pes. Die Werte von Charybdis nehmen eine vermittelnde Stellung ein, 
doch erreichen sie den Endwert bereits nach 3 min Dunkelzeit, was bei 
Uca annulipes nach rund 4 min und bei Uca marionis nach etwa 7 min 
erfolgt ist. 

Die am Einzel-ERG schon angedeuteten Unterschiede des Auges 
von Ocypode im Vergleich zu dem der drei tibrigen Arten zeigen sich in 
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noch viel stirkerem MaSe im Verlauf der unter gleichen Versuchs- 
bedingungen registrierten Dunkeladaptierung (Abb. 57). Bet Ocypode 
gibt es keinen Anstieg der Hohe des Hineffektes mit fortschreitender Dunkel- 
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Abb. 56. Elektrophysiologisch ermittelte Dunkeladaptierungskurven von Uca marionis, Uca 
annulipes und Charybdis callianassa 


zeit. Wohl aber bildet sich eine positive Potentialnachschwankung des 
Auseffektes immer deutlicher aus, je langer die dem Testblitz voran- 
gegangene Dunkelzeit war (man vergleiche etwa das ERG sofort nach 
Beginn der Dunkelheit mit dem nach 10 oder 20 min). Diese poly- 
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Abb. 57. Dunkeladaptierung bei Ocypode ceratophthalma. Bei a ERG auf 5 msee-Blitz 
(1. spike) und ,,Oberlicht aus** (entspricht dem 2. spike), ab b ERG auf 0,1 sec-Testblitz 
wie in Abb. 55, Zeitskala 0,1 sec bei b 


phasische Nachschwankung fehlt beim Auseffekt des helladaptierten 
Auges, wo sich eine einfache positive Auslenkung des Zeigerstrahles 
findet (Abb. 57b). 

Aus dem Verschwinden solcher Nachschwankungen beim Auseffekt 
bei Helladaptation miSte man — will man die von H. AuTRum seiner- 
zeit vorgeschlagenen Kriterien in vollem Umfange zur Aufrechterhaltung 
der beiden Gruppen von Fazettenaugen gelten lassen — das Ocypode- 
Auge dem ,,schnellen“ Calliphora-Typ zuordnen. Immerhin nimmt aber 
auch die Héhe des Auseffektes mit steigender Dunkelheit zu, so dak 
das Kriterium ,,in Héhe und Form zeigt das Retinogramm von Calli- 
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phora keine Adaptation’ (H. Aurrum 1950, S. 223) nicht erfiillt ist. 
Entsprechend unbefriedigend ist auch der Einordnungsversuch des 
Uca-ERGs, dem deutliche Dunkeladaptation in der steigenden Hohe 
des Hineffektes zukommt (und das demnach dem »langsamen“ Typ 
des Dixippus-Auges eingereiht werden miiBte), das aber stets diphasisch 
ist und demnach nicht zum Dizxippus-Typ zu rechnen ist. Bevor wir 
jedoch dieser Frage weiter nachgehen, sei noch ein weiteres Charakteri- 
stikum des Fazettenauges behandelt, das mit eine Méglichkeit der 
Kinordnung zu diesem oder jenem Typ bietet. 

Es handelt sich um die Verschmelzungsfrequenz, also die Fahigkeit, 
rasch aufeinanderfolgende Hell-Dunkel-Reize zeitlich noch zu trennen 
und mit deutlich getrennten ERGs zu beantworten. Dazu wurde in 


O1sec 


| MW VWs 


Abb. 58. Ein- und Aus-Effekt im ERG von Uca (annulipes) bei Flackerlicht 


den Reizlichtkegel ein rotierendes Speichenrad gebracht, das, durch 
regelbaren Elektromotor betrieben, bis zu 800 Unterbrechungen des 
Lichtstrahles je Sekunde durchzufiihren erlaubte. Wegen der be- 
grenzten Filmgeschwindigkeit von maximal 100 mm/sec konnten nur 
Auflésungsfrequenzen bis zu etwa 60—70/sec registriert werden (Abb.58). 
Die héheren wurden durch Synchronisierung des Schirmbildes und Aus- 
zihlung bestimmt bzw. bei zeitlich bekanntem Kipp durch einmalige 
Zeilenauslésung auf dem nachleuchtenden Schirm des Oszillographen 
ausgezihlt und aus dem Zeitfaktor der jeweils einmaligen Kippzeile 
die Frequenz errechnet. Es zeigte sich, daB Uca marionis und Uca 
annulipes bei den oben angegebenen Versuchsbedingungen (die Ver- 
schmelzungsfrequenz hangt von verschiedenen Faktoren, wie Tem- 
peratur, Reizintensitat, ArealgréBe u.a. ab) noch Hinzelreize von 90 bis 
100/sec mit deutlich getrennten ERGs beantworten. Bei Ocypode ceratoph- 
thalma war das aber noch bei etwa 170 Lichtblitzen je Sekunde der Fall. 
Weitere Steigerung durch Anderung der Reizsituation scheint méglich, 
doch konnte es uns im Rahmen unserer Untersuchung (und technischen 
Mittel unter schwierigen Bedingungen) nur darauf ankommen, die 
GréBenordnungen der Verschmelzungsfrequenzen von Uca und Ocypode 
unter konstanten Vergleichsbedingungen festzustellen. Sie unterschei- 
den sich beide betrachtlich, passen jedoch auch beide nicht zum Bild 
des langsamen Dixippus-Typs, der bekanntlich bei 40 Reizwechseln 
je Sekunde seine Verschmelzungsgrenze erreicht. 


Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 46 7 
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Es scheint somit notig, die strenge Trennung in ,,schnelle“ und ,,lang- 
same Augen bzw. die Gruppe ,,Calliphora“ und , Dixippus aufzu- 
geben und durch eine gleitende Skala zu verbinden (mindestens im Hin- 
blick auf die Verschmelzungsfrequenzen, aber wohl auch beziiglich der 
elektrophysiologisch registrierbaren Adaptierungserscheinungen). Die 


Abb. 59. Morphologische Adaptierung bei Uca marionis S.98 und Uca annulipes S. 99. 

Links Helladaptierungsstellung des Irispigmentes (J.P.), das spitze Ausliufer zwischen 

die einzelnen Kristallkegel (K.) schickt. Rechts Dunkelstellung (nach 7 min) des Izris- 
pigmentes, das seine Ausliufer zuriickgezogen hat (Ma8stab 0,1 mm) 


erstere Ansicht findet sich bereits bei P. Ruck und T. L. Jann (1954) 
angedeutet. Diese Autoren stellten namlich fiir die Assel Ligia occiden- 
talis Verschmelzungsfrequenzen von maximal etwa 110 fest und meinen, 
dafi ihre ,, figures suggest that with examination of additional species 
a series of gradually intergrading values may appear‘ (S. 846). Wir 
glauben, mit Uca und Ocypode solche ,,additional species‘ mit ,,inter- 
grading values‘‘ zwischen den 40/sec von Dixippus und Tachycines 
(H. AurruM 1950) und den 250 bzw. 300/sec von Apis (P. Ruck und 


T. L. Jann 1954 bzw. H. Aurrum und M. StorcKErR 1950) bearbeitet 
zu haben. 
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Als morphologisch-anatomische Untermauerung der elektrophysio- 
logisch registrierten Dunkeladaptation wurden Augen beider Uca-Arten 
nach entsprechenden Dunkelperioden (0, Tal e2.085 >. 28 minim, 
Dunkeln in Bouin fixiert und geschnitten (5 44; Farbung Hamatoxylin- 
Eosin). Die Abb. 59 zeigt solche Querschnittsbilder durch die Augen 


von Uca marionis und Uca annulipes, auf denen die physikalische 
Adaptierung als verschiedene Pigmentverteilung bzw. Pigmentwande- 
rung (vgl. z.B. P. Depaistnux 1942, H. EK. Henkes 1952, O. Tuv- 
RALA 1954, u. a.) sichtbar ist. Es ist allerdings zu bemerken, daf die 
anatomische Methode wohl kaum in der Lage gewesen ware, Unter- 
schiede im Adaptierungsverlauf aufzudecken. Auch werden nattirlich 
die im ERG so deutlichen Anderungen der Verhaltnisse zu Beginn der 
Dunkelzeit von dieser Methode nicht erfaBt. chy 

Es mag niitzlich sein zu versuchen, die gefundenen physiologischen 
Daten des Sehapparates in Beziehung zu bringen zu einigen besonders 
auffalligen Eigenheiten der betreffenden Tiere. Der verschiedene Ver- 
lauf der elektrophysiologisch gewonnenen Dunkeladaptierungskurve von 


Uca marionis und Uca annulipes findet seine Erginzung im ganz ent- 
vf * 
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sprechenden Unterschied der Abhangigkeit der optomotorischen Unter- 
schiedsempfindlichkeit von der Beleuchtungsstarke bei-den -beiden Uca- 
Arten. Ihr verschiedenes Verhalten bei kritischem Zusammentreffen 
von Helligkeit, Dammerungseinbruch und intertidaler Periode gewinnt 
unter dem Aspekt dieses doppelt gesicherten Befundes an Gewicht. 
Die bei Ocypode héhere Verschmelzungsfrequenz ist das ganz parallele 
Beispiel zu den zahlreichen Befunden z. B. der Autrumschen Schule, 
daB rasch fliegende Insekten das bessere zeitliche Reizauflosungs- 
vermégen aufweisen im Vergleich zu langsameren Formen. Wer jemals 
Ocypode im Freiland studiert hat bzw. mit ihrer immer wieder tiber- 
raschenden Geschwindigkeit hat einherlaufen sehen, ist davon tiber- 
zeugt, daB ein solches Tier eine so hochwertige Optik einfach ,,bendtigt“ 
und da8 die von uns als vorlaufig ermittelten Werte wahrscheinlich 
noch hinaufgeschoben werden miissen. Das recht gute zeitliche Auf- 
lésungsvermégen von Uca diirfte sich widerspiegeln in der Notwendig- 
keit, kleine Unterschiede im Ablauf rascher Bewegungsfolgen (z. B. die 
des artspezifischen Winkens ?) zu perzipieren bzw. auch beim Verhalten 
gegen rasch sich bewegende Feinde (Vogel, Kleinsauger) eine giinstige 
Rolle spielen. Es ist notwendig, sich vor Augen zu halten, daB bei 
solchen Tierformen das zeitliche Auflésungsvermégen viel wichtiger ist 
als das réumliche im Sinne eines echten Formensehens bzw. einer Seh- 
scharfe, eine Auffassung, die mit besonderer Deutlichkeit wohl H. Av- 
TRUM entwickelt und erst in jiingster Zeit (1955) noch einmal zusammen- 
gefaBt hat. 
IX. Der Erschiitterungs- und Gehérsinn 

Noch 1952 muB W. v. BupDENBROCK feststellen, daB der Gehorsinn 
von Birgus, Uca, Ocypode, Coenobita, Matuta und anderen Dekapoden 
ein unerforschtes Gebiet ist und physiologische Experimente noch véllig 
fehlen. Reiseberichte erwaéhnen zwar immer wieder das mehr oder 
weniger deutliche ,,Schrillen“ bzw. ,,Zirpen‘‘ tropischer Mangrove- 
Krabben, und von systematischer Seite sind bei vielen Dekapoden 
schrilleistenahnliche Strukturen an Scheren- bzw. Gehbeingliedern 
beschrieben worden. Uberzeugende Beweise fiir eine rein akustische 
Signalgebung und eine mégliche Funktion derselben fehlen jedoch. 
Aus der Verteilung solcher Stridulationsorgane auf die verschiedenen 
Gattungen und Arten kann man auch keineswegs auf die generelle 
Funktion etwa als Organ akustischer Signalgebung schlieBen. Bei 
Ocypode besitzt z.B. O. cordimana kein solches Organ, obwohl diese 
Art ebenso in Héhlen des Sandstrandes lebt wie ihre Verwandten, die 
das Schrillorgan besitzen und damit tiefe BaBténe (0. ceratophthalma, 
nach ORTMANN 1900) bzw. einem Froschquaken ahnliche Laute hervor- 
bringen sollen (ANDERSON 1894). A. ALCOCK (1892) beschreibt , gebro- 
chene Laute, schrille Téne und tiefes Schwirren oder lautes Brummen“ 
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(zit. nach H. Batss 1956) bei Ocypode macrocera. In einigen Gattungen 
ist das Schrillorgan in beiden Geschlechtern gleich stark ausgebildet 
(so bei Helice tridens, J. J. Tescu 1918), in anderen ist es beim Weib- 
chen wesentlich schwaicher oder fehlt ganz (z. B. bei Sesarma eumolpe). 
Manchmal besteht es aus einer Reihe von verkalkten Zahnen, bei an- 
deren Formen finden sich nur wenige Tuberkel in oft weitem Abstand 
(,,80 that a series of clicks rather than a musical note is presumably 
produced“, TwrEpiE 1954, S. 122, iiber Metaplax elegans), und schlieB- 
lich kénnen die Zaihnchen sogar flexibel sein (wie bei Ilyoplax lingulata, 
punctata und obliqua, TWEEDI£ 1935, 8. 56). Nimmt man trotz all dieser 
Schwierigkeiten an, da mit diesen so verschieden gestalteten Strukturen 
Téne von biologisch wichtiger Funktion hervorgebracht werden, so 
gerat man in eine weitere Schwierigkeit: Hororgane sind bislang bei 
terrikolen Dekapoden in beiden Geschlechtern nicht nachgewiesen 
worden (T'WEEDIE méchte solche in den Cristae pectinatae oder ,,Kamm- 
leisten“* des Chelipeden von Sesarma suchen, doch ist auch dieses eine 
bloBe Vermutung), wohl kennt man sog. Chordotonalorgane von Ca- 
prella dentata (A. WETZEL 1934) bzw. Myochordotonalorgane einer Reihe 
_von Dekapoden (G. Bartu 1934), die als Propriozeptoren dienen diirften. 
W. Burke (1954) hat vor kurzem den elektrophysiologischen Nachweis 
fiir einen Propriozeptions- und Vibrationssinn bei Carcinus maenas 
erbracht, dessen Sinnesorgane zwischen Propodus und Daktylus der 
Pereiopoden gelegen sind. Unsere Versuche stellen also ein erstes Kin- 
arbeiten in das noch unbekannte Gebiet des Gehér- und Erschiitterungs- 
sinnes von Uca und Ocypode dar und wollen lediglich als Vorstufen zu 
eventuellen weiteren Studien angesehen werden. Nachdem Feldversuche 
gezeigt hatten, daB Uca marionis, annulipes, triangularis, Dotilla und 
Ocypode auf Téne und Gerdéusche der verschiedensten Art und Intensitdt 
(Rufe, Pfiffe, schrilles Quietschen mit Glasschliffstopfen, heftiges 
Knallen, Klatschen usw.) in keiner Weise reagierten, wurden die erwahn- 
ten Tiere unter genaueren Kautelen im Labor gepriift. Zwei permanent- 
dynamische Lautsprecher lieferten verzerrungsfrei bzw. -arm Frequenzen 
von 2,5—13000 Hz und_-variierbarer Amplitude (Erregerspannung 0 bis 
35 V), die einmal als Luftschall das Versuchstier direkt trafen, zum 
anderen ihm aber als Bodenerschiitterung zugeleitet werden konnten. 
Das Tier sa8 bei beiden Versuchsanordnungen auf dem natiirlichen 
Boden seines Biotops in einem geniigend grofen Aquarium, in das der 
Bodenlautsprecher wasserdicht eingelassen war. Frequenzen oberhalb 
von 13000 Hz waren zwar moglich (bis zu 30000 Hz), wurden aber 
nicht mehr verzerrungsfrei abgestrahlt. 
Bei keiner als Luftschall gebotenen Frequenz im Bereich von 2,5 bis 
13000 Hz (baw. verzerrt bis 30000 Hz) war eine Reaktion von Uca 
marionis, annulipes und Ocypode festzustellen. Wohl aber gab es deutliche 


Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 46 Ta 


102 RupoiF ALTEVOGT: 


Reaktionen bei Erschiitterungen des Bodens. Sie steigerten sich vom 
leichten Zucken der Augenstiele bzw. dem Einklappen derselben in 
die Orbitalgruben iiber ein deutliches (aktives) Hochwippen des ganzen 
Kérpers bis zum fluchtartigen Verlassen des Reizortes. Bei Ocypode 
trat dazu noch als Zwischenstufe nach dem Einklappen der Augenstiele 
ein ,,Kleinwerden‘, ein Anpressen an den Boden unter Anziehen von 
Beinen und Scheren eng an den Kérper auf. Das folgende Protokoll 
eines Versuches an einem Ocypode-Mannchen ist typisch und gilt im 
Prinzip auch fiir die beiden Uca-Arten. 


Frequenz , 
(Hz) Reaktion 


30000 Keine Reaktion 
20000 Keine Reaktion 
10000 Keine Reaktion 
5000 Ganz schwaches Zucken von Beinen und Augenstielen 
5000 Anziehen der Beine 
6000 Keine Reaktion 
3200 Augenstielzucken 
2500 Augenstielzucken, ,,Kleinwerden* 
10000 Keine Reaktion 
500 Heftige Reaktion mit ,,Hiipfen‘’ und Flucht 


300 Flucht 
250 Flucht 
8000 Keine Reaktion 
25 Schwaches Augenstielzucken 


100 ,,Kleinwerden‘ 
1000 »,Hiipfen“ und Flucht 
2.500 Augenstielzucken 
10000 | Keine Reaktion 


Gepriift wurden je 3 $¢ und 8 29 von Uca marionis, Uca annulipes 
und Ocypode ceratophthalma. Geschlechtsunterschiedliches Verhalten 
wurde bei diesen Versuchen nicht deutlich. Uca zeigte im Gegensatz 
zu Ocypode oberhalb von etwa 1000—1100 Hz keine Reaktionen, auch 
nicht das leichte Zucken der Augenstiele, das man bei Ocypode z. B. 
noch bei 5000 Hz beobachten konnte. Wir sind uns der Notwendigkeit 
weiterer und genauerer Versuche zum Vibrationssinn von Uca und ihren 
Verwandten durch direkte Nervenableitung voll bewuft, doch glauben 
wir, schon jetzt sagen zu diirfen, daB die Perzeption von Luftschall fiir 
Uca marionis und annulipes biologisch unwichtig bzw. unméglich ist 
und gegeniiber der von Bodenerschiitterungen véllig zuriicktritt. Fiir 
Ocypode darf man ahnliches aussagen, wenn auch bei ihr ein nach oben 
erweiterter Frequenzbereich bzw. eine gréBere Empfindlichkeit der 
Perzeption von Bodenerschiitterungen festzustellen sein diirfte. Es 
bedarf keines Hinweises auf die biologische Wichtigkeit des Vibrations- 
sinnes fiir Bodenerschiitterungen. Jeder, der einmal auf das Hervor- 
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kommen von Uca oder Ocypode aus den Lichern gewartet (und dabei 
durch seine Anwesenheit den Bewohnern der nichstgelegenen Héhlen 
Bodenerschiitterungen zugeleitet) hat, weiB die Leistungsfahigkeit und 
Bedeutung dieses Sinnes zu wiirdigen. Es sei noch erwihnt, daB die 
Haufung der Reaktionen von Uca bei Bodenerschiitterungen bis zu etwa 
1100 Hz eine Parallele darstellen kénnte zu der von W. BurRKE (I. c.) 
mitgeteilten Tatsache, dafS die proprio- bzw. vibrationsrezeptiven 
Pereiopoden-Organe von Carcinus maenas im elektrophysiologischen 
Versuch ebenfalls bis rund 1000 Hz die beste Wirksamkeit zeigten. 
Zum Fehlen einer Reaktion auf Laute paBt die bekannte, akustisch 
aber offenbar funktionslose ,,Signalgebung’‘ der Alpheidae, die mit 
ihrer ,,Knallschere“ deutlich horbare Gerdusche erzeugen (vgl. H. Bass 
1956, S. 1383, dort weitere Literatur), wobei der knallende Laut aber 
nur die Begleiterscheinung einer in erster Linie als Verteidigung auf- 
zufassenden Abwehrreaktion ist. 

Da wegen der Verschiedenartigkeit der behandelten Gebiete die 
Diskussion der jeweils relevanten Literaturbefunde bereits am SchluB 
jedes Kapitels gegeben worden ist, lasse ich abschlieBend die Zusammen- 
_fassung der wichtigsten Ausfiihrungen der vorliegenden Arbeit folgen. 


Zusammenfassung 


1. Es werden Freilandbeobachtungen in Indien zur Biologie und 
Okologie der tropischen Mangrovekrabben Uca marionis, Uca annulipes 
und Uca triangularis geschildert, wobei Vergleichsuntersuchungen die 
Arten Dotilla blanfordi, Dotilla myctiroides, Charybdis callianassa und 
Ocypode ceratophthalma einbeziehen. 

2. Die Trennung von Uca marionis (DESMAREST) f. nitidus (DANA) 
von Uca marionis (DESMAREST) erwies sich als nicht gerechtfertigt, da 
auBer dem S- bzw. W-formigen Verlauf der Innenseite des Pollex der 
Winkschere keine morphologischen, dkologischen, verhaltensmaBigen 
und physiologischen Unterschiede festgestellt wurden. Die beiden 
,Formen“ leben oft sympatrisch gemischt. 

3. Von den dkologischen Faktoren Temperatur des Bodens, der Luft, 
Pu des Bodens, Wassergehalt, Luftfeuchtigkeit, Sonnenscheineinstrah- 
lung, KorngréBe und Salzgehalt des Bodens erwies sich keiner als 
bedingend fiir die Bindung der Arten an bestimmte Biotoptypen. 


4. Der Stickstoffgehalt (als Anzeiger des im Boden enthaltenen 
organischen Nahrstoffes, Planktonmaterials und Detritus) und Glih- 
verlust waren in typischen marionis-Béden héher als in annulipes- und 
 triangularis-Béden. Es gibt eine einsinnige dkologische Trennung der 
Arten Uca marionis und Uca annulipes derart, daB Uca annulipes noch 
Béden besiedelt, die Uca marionis nicht mehr bewohnt, das aber umge- 
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kehrt Uca annulipes im (nahrstoffreicheren) Biotop von Uca marionis 
wohl leben kann. Ahnliches gilt fiir Dotilla blanfordi und Dotilla mycti- 
roides. 

5. Die Technik der Nahrungsaufnahme schlickfressender Brachyuren 
wird durch Beobachtung und Versuch geklart. Die Sortierung genieB- 
baren Materials vom Schlickboden erfolgt — entgegen der kiirzlich von 
H. M. Peters aufgestellten Behauptung — im Bereich der Mundwerk- 
zeuge (Versuche mit Farbschlick). Das Sortierungsprinzip ist eme Ver- 
bindung von Flotation der verschieden groBen und schweren Schlick- 
teile in Wasser und Siebwirkung der Reusenfilter der 2. und 1. Maxilli- 
peden. Nach dem Stokesschen Gesetz ergibt sich schon rein physi- 
kalisch eine Trennung in Fraktionen verschiedener Teilchen. Dieser 
Vorgang wird durch riihrende und seihende Bewegungen der 16ffelfér- 
migen Haare des 2. Maxillipeden beschleunigt und verbessert. Das zur 
Sortierung nétige Wasser ist Atemwasser aus den Kiemenkammern, 
falls nicht — der Vorliebe von Uca u. a. entsprechend — direkt am oder 
im Wasser gefressen wird. 

6. Der Wirkungsgrad des Sortiermechanismus ist bei Uca marionis 
und Uca annulipes verschieden, bei Uca annulipes und Uca triangularis 
etwa gleich und bei Dotilla blanfordi und Dotilla myctiroides ebenfalls 
verschieden. Er scheint ein (oder der) bedingender 6kologischer Faktor 
fiir die biotopische Artentrennung zu sein. 

7. Die loffelformigen Haare verschiedener Schlickfresser werden 
beschrieben und in Beziehung zum Sortiermechanismus gebracht. 

8. Die Durchlaufzeit der Nahrung durch den Verdauungstrakt wird 
ermittelt. 

9. Uca ist keineswegs an freie, offene Flachen gebunden, sondern lebt 
auch im dichten Mangrovegebiisch und auf rasigen Hiigeln. 

10. Alle drei Uca-Arten sind Allesfresser, da als Nahrung Fadenalgen, 
Kieselalgen, Friichte, tierischer Detritus und Plankton, Aas und Fa- 
kalien aufgenommen werden. : 

11. Verdauungsversuche in vitro bestatigen die omnivore Eigenschaft. 
Der frisch sondierte Magensaft von Uca marionis und Uca annulipes war 
stets neutral bis schwach basisch. Er enthalt Amylase, Protease, Lipase 
und. Invertase. 

12. Bakteriologische Kultivierungs- und Keimzihlversuche zeigten, 
dafs die im Schlick reichlich vorhandenen Bakterien nicht als Nahrung 
dienten. Dieser Befund wurde durch in vitro-Versuche mit frisch son- 
diertem Magensaft erhartet. 

13. Mit besonderen Methoden konnten ,,Wahlversuche zum Ge- 
schmackssinn von Uca durchgefiihrt werden. Echte Zucker wurden 
kiinstlichen SiBstoffen, sii8en Alkoholen und Aminosauren und salzigen, 
bitteren und neutralen Schmeckproben vorgezogen. 
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14. Das auBere, tarsale Schmecksystem ist bei Uca grober bzw. 
hdherschwellig als das im Bereich der Mundwerkzeuge gelegene. 

15. Uca bevorzugt leichter aufnehmbare Nahrung (Fadenalgen, 
Faden, ,attrappen“) vor Schlicknahrung, ist also wohl nur, snotgedrungen ‘‘ 
zum Schlickfresser geworden. 

16. Olfaktorisches Aufsuchen von Nahrung und Geschlechtspartner 
trifft bei Uca nicht zu (Versuche), vielmehr ist der Gesichtssinn domi- 
nierend. 

17. Die artspezifischen Koérperférbungen von Uca werden in Farb- 
normen registriert und ihre Aufhellung mit steigender Balzerregung 
verfolgt. Farben spielen keine oder nur eine sehr geringe Rolle im Ver- 
halten der Geschlechter und Arten (Versuche mit kiinstlich gefarbten 
Tieren und Attrappen). 

18. Der artspezifische Winktyp von Uca annulipes und Uca triangu- 
laris wird durch Filmaufnahmen analysiert und mit dem von Uca 
marionis verglichen. 

19. Das Winken ist bei allen drei Uca-Arten eindeutig Balz. Es hat 
keine Funktion als Territorialdemarkation, sondern dient dem Anlocken 
der Weibchen bzw. zur Steigerung der Paarungsstimmung. 

20. Die Kopulation erfolgt bei Uca marionis stets oberirdisch (Film- 
belege), bei Uca annulipes dagegen normalerweise in der Hohle des 
Mannchens, wohin das Weibchen dem winkenden Mannchen folgt. 

21. Attrappenversuche zum Erkennen des Geschlechtspartners sichern 
die Annahme, da das Fehlen der mannlichen Winkschere das ent- 
scheidende Weibchen-Kennzeichen ist (Balzirrtiimer). 

22. Drohen und Kampfen werden beschrieben, wobei ein bislang 
unbeachteter Drohtyp (der gegen den Artgenossen) aufgedeckt wird, 
der die eigentliche Vorstufe zum typischen Kampf darstellt. Uca 
marionis und Uca annulipes reagieren auf ihr Spiegelbild mit minuten- 
langem Bekaémpfen und Umhebeln des ,,Gegners“. 

23. Das Winken in jeweils artspezifischer Auspragung wird erstmalig 
bei Dotilla blanfordi beobachtet und filmisch registriert. Winkgebarden 
wurden auch bei Dotilla myctiroides und Ocypode ceratophthalma fest- 
gestellt. 

24. Die Winkgebdrde wird aus stammesgeschichtlicher Sicht be- 
handelt und vergleichend dargestellt (Crustaceen, Araneen). 

25. Markierungsversuche an Uca marionis und Uca annulipes zeigten, 
daB die Auswanderungsdistanzen einzelner Tiere von ,,ihrer“ Hohle 
aus bis zu 66 m betragen. Entfernungen von 30—40 m, ohne zur Hohle 
zurickzukehren, sind haufig. 

26. Neben betrachtlichen Wanderungstendenzen einzelner Tiere 
wurden bei Uca marionis auffallige Massenwanderungen entdeckt. 
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27. Zihlungen auf Probeflachen tiber mehrere Wochen zeigten, dab 
die Siedlungsdichte von Uca — oft von Tag zu Tag — schwankt. Das © 
Maximum (in einem Mischbiotop von Uca annulipes und Uca triangularis) 
betrug 49 Individuen je Quadratmeter. 

28. Die allometrischen Verhaltnisse der Winkschere von Uca (quan- 
titative Verfolgung der positiven Allometrie) lassen einen bedingenden 
Einflu8 auf den Winktyp erkennen, der bei den groBen Arten Uca 
marionis und Uca princeps wesentlich einfacher ist als bei den kleinen 
Arten. Es diirfte sich um sekundare, erzwungene Vereinfachungen 
handeln. 

29. Die morphologische Sehscharfe von Uca marionis und Uca annult- 
pes wird ermittelt. Sie betragt rund 2°. 

30. Die physiologische Sehscharfe als Unterschiedsempfindlichkeit 
in der Streifentrommel (optomotorische Reaktion) der beiden Arten 
wird ermittelt und ihre Abhangigkeit von der Beleuchtungsstarke ver- 
folgt. Uca marionis reagiert bei geringen Helligkeiten schlechter als 
Uca annulipes, was auf schlechteres Adaptierungsvermégen der ersteren 
hindeutet. Beide Uca-Arten reagieren bei optimalem Licht noch auf 
Sehdinge, die ihnen unter einem Sehwinkel von 3,33’ erscheinen. Die 
minimale Verdunkelung (Unterschiedsempfindlichkeit) betragt bei Uca 
4% und stellt damit Uca an die Spitze bisher untersuchter Tiere mit 
Fazettenaugen. 


31. Das normale Elektroretinogramm von Uca marionis und Uca 
annulipes wird mit dem von Charybdis callianassa und Ocypode cerat- 
ophthalma verglichen. Es ergeben sich kennzeichnende Unterschiede 
des ERGs von Ocypode gegeniiber dem der iibrigen Versuchstiere. 

32. Die elektrophysiologisch registrierte Dunkeladaptierung verlauft 
bei Uca marionis und Uca annulipes verschieden, was die optomotorisch 
erhaltenen Befunde stiitzt und Freilandbeobachtungen iiber unter- 
schiedliches Verhalten bei kritischen Helligkeiten erklart. 


33. Uca und Charybdis zeigen mit fortschreitender Dunkeladaptie- 
rung ansteigende Hohe der Hin-Effekte des ERGs, Ocypode dagegen 
nicht. Letztere bildet mit fortschreitender Dunkelzeit immer deutlichere 
positive, polyphasische Nachpotentiale beim Aus-Effekt aus. 


34. Uca vermag Hinzel-Lichtreize von mindestens 90—100/sec und 
Ocypode solche von mindestens 170/sec zeitlich noch zu trennen (Ver- 
schmelzungsfrequenz). 


35. Beziiglich des Dunkeladaptierungsverlaufes und der Verschmel- 
zungsfrequenz stellen die Augen von Uca und Charybdis einerseits und 
die von Ocypode andererseits zwei verschiedene Typen dar, die zwischen 


denen des ,,langsamen‘‘ Dixippus- und des ,,raschen“< Calliphora-Typs 
vermitteln. 
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36. Paralleluntersuchungen an fixiertem Material zeigen die morpho- 
- logisch-anatomische Seite der Adaptierung durch Pigmentwanderung 
im Auge von Uca marionis und Uca annulipes. 

37. In Freiland- und Laborversuchen reagierten Uca und Ocypode 
nicht auf Luftschall verschiedenster Amplitude und Frequenz, wohl 
aber auf Bodenerschiitterungen (Uca bis etwa 1100 Hz, Ocypode bis 
rund 5000 Hz, aber bevorzugt im niederfrequenten Bereich bis etwa 
1000 Hz). 
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I. Bemerkungen tiber die Gattung Rastrococcus und das Material 

Als ich bei der Untersuchung von Macrocerococcus und Puto (1955) 
auf symbiontische Einrichtungen stieB, die weitgehend von dem bisher 
von Pseudococcinen Bekannten abwichen, untereinander verglichen aber 
weitgehende Ahnlichkeit aufwiesen, konnte ich leider die von Suc 
(1897) aufgestellte Gattung Ceroputo nicht mit einbeziehen, da mir die 
einzige bisher im westlichen Europa (Tschechoslowakei) gefundene Art 
(Ceroputo pilosellae Suuc) nicht zur Verfiigung stand. Angesichts der 
zunachst von F'rrrRis (1950) vertretenen Auffassung sollten sich freilich 
die drei Gattungen so nahestehen, da er sie in seimem Werk itiber die 
amerikanischen Pseudococcinen unter der Gattung Puto vereinigte. Es 
war somit zu erwarten, da auch die Symbiose von Ceroputo der bei 
den beiden Gattungen festgestellten gleichen wirde. In der Folge aber 
befaBte sich Ferris (1954) mit den ostasiatischen Formen, welche zu- 
nachst von GREEN und RosBINnson als Phenacoccus-Arten beschrieben 
und spadter ebenfalls der Gattung Ceroputo zugeteilt wurden, und kam 
zu der Auffassung, daB sie in der sehr homogenen, etwa 20 Arten um- 
fassenden Gattung Puto einen vélligen Fremdk6rper darstellen. Er 
schlug daher die Aufstellung einer neuen Gattung Rastrococcus vor, 
stellte Phenacoccus iceryoides GREEN als Gattungstypus auf und rechnete 


* Aus der von der Deutschen Forschungsanstalt eingerichteten, der Symbiose- 
forschung dienenden Arbeitsstatte in Porto d’Ischia (Napoli) und dem Treub- 
Laboratorium des Kebun Raya Indonesia in Bogor. 
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zu ihr zuniichst auBerdem Phenacoccus mangiferae GREEN, Phenacoccus 
ornatus GREEN und spinosus Ropryson, d.h. Arten, welche bisher aus 
Ceylon, Malaja, China und Indonesien bekannt geworden sind, zu ihr, 
auBerte sich aber nicht iiber die Stellung von Ceroputo pilosellae und 
die von BorcusEntus (1949) aus der Krim beschriebene Ceroputo-Spezies. 
Dabei war er sich freilich bereits bewuBt, daB auch in dieser neuen Gattung 
Arten vereinigt sind, die sich durch Merkmale unterscheiden, welche 
eines Tages, wenn eine gréBere Zahl von hierher geh6renden Formen 
bekannt geworden ist, zu einer weiteren Aufteilung nétigen konnten. 


Vorausgreifend sei schon hier bemerkt, daB das Studium der Sym- 
biosen den zweimaligen Wandel des Gattungsnamens durchaus recht- 
fertigt. Die im folgenden untersuchten Rastrococcus-Arten haben weder 
mit der Phenacoccus-Symbiose, noch mit der von Puto und Macrocero- 
coccus das Geringste gemeinsam. Dariiber hinaus haben sich aber auch 
bereits die Erwartung von FERRIS bestatigende recht wesentliche Unter- 
schiede innerhalb der mir zur Verfiigung stehenden Rastrococcus-Arten 
ergeben. Es ist dies eines der vielen Beispiele, die zeigen, wie wertvoll 
auch fiir den Coccidensystematiker in Zweifelsfallen die Kenntnis der 
symbiontischen Einrichtungen ihrer Objekte sein kann. Sie festzustellen, 
gentiigen zumeist wenige in Alkohol konservierte Tiere und ich ware 
gerne bereit, die nétige Untersuchung vorzunehmen, die ja auch mein 
Arbeitsfeld fordern wiirde. 


Gelegentlich meines Aufenthaltes auf Java und Bali habe ich zwei 
Rastrococcus-Arten selbst sammeln kénnen und auferdem von einigen 
anderen freilich nur sehr sparliche Proben aus einer kleinen Cocciden- 
sammlung erhalten, welche sich im Institut fiir Pflanzenkrankheiten in 
Bogor befindet. Reichliches Material von Rastrococcus spinosus fand ich 
im Botanischen Garten in Bogor vor allem an Barleria involucrata, einer 
Acanthacee, aber auch an anderen unbestimmt gebliebenen Gewachsen. 
Hollandische Entomologen melden diese polyphage Form von Coffea, 
Citrus, Mangifera, Sandoricum- und Ficus-Arten. Eine mir von Frl. Dr. 
H. Vos-Bogor in dankenswerter Weise tiberlassene Art ist, nachdem von 
ihr angegeben wurde, da®B sie einen ansehnlichen Hiersack bilde, mit 
groBter Wahrscheinlichkeit als Rastrococcus iceryoides anzusprechen; sie 
wurde an Clausena im botanischen Garten gefunden, war aber bisher 
nicht aus Java, sondern, soweit es sich um Indonesien handelt, nur von 
Celebes gemeldet, wo sie unter anderem in Kaffee-Plantagen als emp- 
findlicher Schadling auftrat. Die iibrigen im folgenden behandelten 
Arten konnten wegen der Unzulanglichkeit des verfiigbaren Materials 
nicht mit Sicherheit bestimmt werden. Ich bin Herrn Dr. A. REyNe- 
Amsterdam fiir die Mihe, die er sich hierbei gemacht hat, zu groBem 
Dank verpflichtet. Wo er Vermutungen aussprach, kann ich ihm zum 
Teil auf Grund der damit nicht harmonierenden Symbiosen nicht folgen. 
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So wurde ich genétigt, meinen Objekten der Verstandigung wegen zum 
Teil provisorische Namen zu geben. Bisher kannte man von Indonesien 
nach KaLsHOVEN (1950) lediglich Rastrococcus spinosus und icer yoides 
und meldete auBerdem FRANSSEN (1941) eine Art, die Phenacoccus mangi- 
ferae GREEN nahestand, aber nicht nadher beschrieben wurde. Mir aber 
lagen allein von Java und Bali zweifellos mindestens 5 Arten vor, woraus 
hervorgeht, wie wenig bisher die dortigen Rastrococcus-Arten durch- 
forscht sind!, 


II. Die symbiontischen Einrichtungen 
Rastrococcus spinosus (RoB.) 


Die Symbionten von Rastrococcus spinosus stellen zarte Fadchen dar, 
welche in mehr oder weniger rundlichen oder ovalen Mycetocyten unter- 
gebracht werden und diese teils sich kreuz und quer durchflechtend, 
teils streckenweise parallel ziehend allseitig erfiillen. Nur selten liegt 
auch einmal ein runder Ballen von Symbionten wie ein Fremdkérper 
zwischen den nichtgeballten Faden und erinnert so an die fiir den 
Pseudococcus-Typ der Pseudococcinensymbiose so bezeichnende Grup- 
_pierung. Im allgemeinen besitzen die Mycetocyten einen kleinen, zentral 
gelegenen Kern, doch finden sich auch zweikernige. Die Zellgré8e ist 
betrachtlichen Schwankungen unterworfen; gelegentlich kommen auch 
extrem groBe Mycetocyten vor, deren polyenergider Kern dann ent- 
sprechend angewachsen ist und mehrere Nukleolen enthalten kann 
(Abb. 1). Mitosen, welche unter Umstanden auch dreipolig sein kénnen, 
sind nicht selten. 

In Larven, bei denen die lebhaftere Entwicklung der Ovarien ein- 
setzt, habe ich mehrfach Nester von wesentlich kleineren Mycetocyten 
wechselnder Gréfe angetroffen, die sich auch durch ihre stets wand- 
standigen Kerne von den typischen unterscheiden (Abb. 2). Da8 es sich 
um Abkémmlinge von solchen handelt, ist wohl ausgeschlossen. Alles 
spricht vielmehr dafiir, daB es sich hier um eine Neuinfektion von Fett- 
oder Blutzellen handelt, und daB diese dann entsprechend der Ver- 
mehrung der Symbionten heranwachsen. 

Die Lokalisation der Mycetocyten ist tiberaus typisch. Sie finden 
sich im ganzen Abdomen ausschlieBlich auf der Ventralseite, dicht unter 
der Kérperoberflaiche, erstrecken sich aber auch in die Thorakal- und 
Kopfregion, wo sie die Cerebralganglien flankieren. Sie sind locker an- 
geordnet und bilden wohl da und dort kleine Gruppen, aber im all- 
gemeinen drangen sich allerorts Fettzellen zwischen sie (Abb. 1). Eine 
Mikrophotographie, welche einen flachenhaften Schnitt durch die Bauch- 
seite einer weiblichen Larve mit heranwachsenden Ovocyten wiedergibt, 


1 Die wesentlichsten Ergebnisse wurden bereits an anderer Stelle in Kiirze mit- 


geteilt [(2) BucHnrrR 1956]. 
8* 
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vermittelt eine Vorstellung von der grofen Zahl der auf diese Zone 
beschrankten Mycetocyten (Abb. 3). 

Wenn sich der Kérper der Imago mit Embryonen fillt, werden die 
Mycetocyten noch mehr an die Epidermis und in die segmentalen Aus- 
buchtungen des K6érpers gedrangt und erscheinen dann auf Querschnitten 
lediglich als eine sehr diinne Lage. 


Abb. 1 u. 2. Rastrococcus spinosus. Abb. 1. Mycetocyten einer weiblichen Larve. 


Abb. 2. Kleine Mycetocyten des gleichen Tieres, die vermutlich auf eine Neuinfektion von 
Fettzellen zuriickgehen 


Die minnlichen Larven behalten die auch fiir die weiblichen Erst- 
larven noch typische Lage bei, wenn sich die Mycetocyten mehr in der 
Mittellinie scharen und die seitlichen Regionen meiden. Da& dies ihre 
urspriingliche, in der spaten Embryonalentwicklung begriindete Lage 
ist, wird aus dem Folgenden hervorgehen. Auch in den mannlichen 
Nymphen stellt man die freilich stets kleiner bleibenden Mycetocyten 
noch in gesundem Zustand fest, aber in der Imago erscheinen sie dann 
nur noch als stark reduzierte Zellhaufchen. 

Wie bei allen anderen bisher untersuchten Pseudococcinen geht die 
Ubertragung der Symbionten in die Eizellen an deren oberem Pol vor 
sich. Der das Ei und die Nahrzellen verbindende Abschnitt des Follikels, 
der ja dabei, wenn man von Macrocerococcus und Puto absieht, stets als 
Kinfallspforte dient, ist hdher und zellenreicher als gewéhnlich. Der von 
dieser Zone umgebene Teil des Nahrstranges wird zundchst noch in 
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seiner ganzen Ausdehnung von einer diinnen Lage Plasma iiberzogen, 
welche vor jeder Follikelinfektion am besten entwickelt ist, im Laufe 
derselben aber sich immer mehr auf das ubrige Eiplasma zuriickzieht 
(Abb. 4 und 5). 


Abb. 3. Rastrococcus spinosus. Flachenhafter Schnitt durch die Ventralregion einer 
weiblichen Larve (Hamatoxylin-Heidenhain) 


Ein friithes Stadium der Infektion fiihrt Abb. 4 vor. An der AuBen- 
seite des Follikels treiben kleine Ansammlungen von Bakterien, da und 
dort sind soleche mehr oder weniger deutlich auch in seinen Zellen zu 
erkennen und ein Gutteil ist bereits in den nun um den Nahrstrang auf- 
tretenden Raum gelangt. Entsprechend dem betrachtlichen weiteren 
Zuzug von Symbionten weitet sich dieser Vorhof immer mehr. Auf 
Abb. 5 ist er beendet und die sehr ansehnliche Symbiontenmenge be- 
ginnt bereits die terminale Begrenzung des Kies etwas einzubuchten. 
Die Nahrzellen mit ihren riesigen polyenergiden Kernen und der sie mit 
der Ovocyte verbindende Strang lassen um diese Zeit noch keinerlei 
Anzeichen einer Riickbildung erkennen, aber wenn nun die Masse 
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allmahlich in eine scharf abgesetzte Grube sinkt, ist sie schon weitgehend 
fortgeschritten (Abb. 6 und 7). Anfangs besitzt diese Empfangsgrube 
eine ziemlich enge, eine Einschniirung der Symbiontenmasse bewirkende 
Miindung, aber nach vollendetem Ubertritt weitet sie sich und leitet 
damit zu dem Endstadium der Eiinfektion tiber. Noch flottieren an der 
AuBenseite des Follikels Symbiontengriippchen, und gelegentlich kann 
auch, wie Abb. 7 zeigt, ein kleiner Symbiontenrest in dem Vorhof zu- 
riickbleiben und damit von der Eiinfektion ausgeschlossen werden. Wenn 
das Ei entwicklungsfahig ist, hat sich die Grube derart verbreitet, daB sie 
nicht mehr als solche erscheint. Als niedrige Kalotte nehmen vielmehr 
jetzt die dicht gelagerten Symbionten das Vorderende des Kies ein und 
setzen sich gleich scharf gegen die nun gestreckte ehemalige Gruben- 
wand und die AuBenseite ab (Abb. 8). Wenn man sieht, wie das mit 
Dotter gefiillte Eiplasma auch dort, wo es an die Bakterienmasse grenzt, 
ganz wie an der tbrigen Oberfliche in einen schmalen, dichten Saum 
iibergeht, kann man im Zweifel sein, ob man auf diesem Stadium die 
Symbionten als im Ei oder auBerhalb desselben liegend bezeichnen soll. 
Jedenfalls miissen sie aber in ein vom Follikel oder von den Nahrzellen 
stammendes Sekret gebettet sein, das ihre scharfe Abgrenzung nach 
auBen moéglich macht. 


Im Verlaufe der Blastodermbildung wird die so scharf gegen das 
Eiplasma abgesetzte Masse jedenfalls in den Bereich des Furchungs- 
stadiums einbezogen. Die aufsteigenden Kerne gelangen auch an die 
innere Begrenzung der Bakterien, langs der jetzt die dichtere Plasma- 
randschicht geschwunden ist, und zégern hier erst eine Weile, bevor sie 
in sie eintauchen (Abb. 9, hier und auf den folgenden Stadien wurde der 
auf Abb. 8 noch gezeichnete, stark abgeflachte Follikel nicht mehr be- 
ricksichtigt). Wenn besonders in der hinteren Region des Eies, aber 
lockerer gelagert auch in seiner vorderen Halfte schon zahlreiche, mit 
Plasma reichlich versorgte Kerne an der Oberfliche angelangt sind und 
das Blastoderm sich immer mehr schlieBt, ist die Infektionsmasse noch 
frei von Kernen. SchlieBlich erscheinen sie aber auch in ihr. So be- 
gegnete mir ein Stadium, auf dem zwei Dotterkerne im Begriff waren, 
in die Symbiontenzone iiberzutreten; ihr noch an den Dotter grenzendes 
Plasma besafs noch die an Amében erinnernden Umrisse, und einer von 
ihnen war eben in Teilung begriffen. In einem anderen Fall fand ich nur 
zwei tiefer eingesunkene Kerne, auf Abb. 10 ist ihre Zahl bereits ge- 
wachsen und erscheinen vier im Schnitt. Sie sind hell, fliissigkeitsreich, 
und im Gegensatz zu denen des Blastoderms, welche jetzt schon abge- 
plattet sind, kugelig. Sie umgebendes Plasma war in diesem Fall kaum 
zu erkennen. Vergleicht man mit dieser Phase die auf Abb. 11 festge- 
haltene, auf der nun auch die terminale Region des Embryos von flachen 
Blastodermzellen bedeckt ist, wihrend zwischen den Bakterien keine 
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Abb. 4—7. Rastrococcus spinosus. Vier Stadien der Kiinfektion 
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Kerne mehr vorhanden sind, so mu8 man schlieBen, da die zuerst 
iibergetretenen Dotterkerne die Symbiontenmasse durchwanderten und 
lediglich der Vervollstandigung des Blastoderms dienten. 

Die Aufnahme der Symbionten in Zellen setzt ein, wenn das Blasto- 
derm zwar nach oben zu nach wie vor niedrig und kernarmer ist, nach 
hinten zu aber allmahlich in ein immer héheres dichtes Epithel tiber- 
geht und unter Umstanden eine terminale Verdickung desselben bereits 
den baldigen Beginn der Invagination andeutet. Drei unserer Bilder 
beziehen sich auf diesen bedeutsamen Vorgang, bei dem allem An- 
schein nach sowohl zuriicksinkende Blastodermzellen, als auch erneut 
iibertretende Dotterkerne beteiligt sind. Einwandfrei die jeweilige Her- 
kunft zu klaren, war ich nicht imstande. Die vier Zellen mit deutlich 
begrenztem, noch symbiontenfreiem Protoplasma auf Abb. 12 méchte 
man als eine zweite Garnitur von Dotterkernen ansprechen, von denen 
immer noch da und dort einer der Infektionsmasse oberflachlich anliegt. 
Das sie begrenzende Blastoderm erscheint hier unverandert. Anderer- 
seits gewinnt man bei Abb. 13 den Eindruck, daf sich die terminalen 
Blastodermzellen vergr68ert und gelockert haben und daf die eine oder 
andere derselben im Begriff ist, wieder zwischen die Bakterien zuriick- 
zusinken. Das gilt fiir die auf dieser Zeichnung erscheinende, nun ein- 
wandfrei eine Anzahl] Bakterien enthaltende Zelle, wie auch fiir das 
Stadium der Abb. 14. Auf ihm ist die Kernversorgung und Abgrenzung 
der infizierten Zellterritorien bereits fortgeschritten, sind aber auBerdem 
immer noch betrachtliche Bakterienkomplexe frei von Kernen. Das 
terminale Blastoderm erscheint liickenhaft und jener groBe Kern mit 
schmalem sterilem Plasmasaum mutet wie ein Derivat desselben an. 
Andererseits liegen auch jetzt noch Dotterkerne der infizierten Zone an. 


Die Anordnung der Symbionten ist um die Zeit der Kernversorgung 
weniger gleichmafig geworden, es besteht vielmehr die Neigung zur 
Sonderung in gréfere und kleinere Territorien. Auch mu8 erwahnt 
werden, daB schon vorher (so auf Abb. 12) da und dort nicht selten 
kugelige Gebilde zwischen den Bakterien auftauchen, die spater wieder 
schwinden, Ob es sich dabei um irgendwelche Stoffwechselprodukte 
handelt oder ob sie auf Degenerationserscheinungen eines Teiles der 
Symbionten zuriickgehen, vermag ich nicht zu sagen. Jedenfalls steht 
fest, daB die kiinftigen Mycetocyten, auch wenn dabei zum Teil Blasto- 
dermzellen verwendet werden, letzten Endes alle auf Elemente der 
Furchung zuriickgehen und da8 bei ihrer Entstehung Derivate des 
Keimstreifs auf keinen Fall eine Rolle spielen. 


Die Fille der Bakterien hat aber keineswegs schon restlos in den jungen 
Mycetocyten Aufnahme gefunden, wenn diese sich nun abrunden und 
tiber einen betrachtlichen Teil der vorderen Region des Embryos ver- 
streuen (Abb. 15). Der Keimstreif durchzieht jetzt die hinteren 2/, des 
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Embryos, wahrend die Mycetocyten und die noch freien Bakterien, die 
Randregion bevorzugend, sich auf das vordere Drittel beschranken. Auf 
der linken Seite dehnt sich unmittelbar unter der Serosa immer noch 
ein ansehnlicher kernfreier, ebenfalls nach riickwarts geglittener Bak- 
terienkomplex aus. In anderen Fallen ist er bereits kleiner geworden 
und schlieBlich finden sich keine derartigen kernfreien Bakterienschwaden 
mehr. Nachdem der Keimstreif um diese Zeit immer noch weit von den 
Bakterien entfernt ist, kann kein Zweifel dariiber bestehen, dai fir 
solche verzogerte Mycetocytenbildung lediglich Dotterkerne in Frage 
kommen, die ja in néchster Nachbarschaft immer noch zur Verfiigung 
stehen. Typisch fiir sie sind um diese Zeit besonders kraftig entwickelte, 
faserig anmutende Strange, die, vielfach nach den verschiedensten Rich- 
tungen ziehend, von dem sie umgebenden Plasma ausgehen (Abb. 15). 
Es ist nicht ausgeschlossen, daB sie mit der nun einsetzenden Konzen- 
trierung der Mycetocyten in Zusammenhang stehen, zumal uns noch 
bei einer anderen Art eine sehr eigenartige faserige, der Verlagerung 
von Symbionten dienende Differenzierung im Plasma des Blastoderm- 
stadiums begegnen wird. 

Wenn das freie Ende des Keimstreifs in die nachste Nahe der Myceto- 
cyten vorgedrungen ist, und bereits eine leichte S-f6rmige Kriimmung 
desselben vorliegt, haben sich die Mycetocyten schon wesentlich ein- 
ander genahert und bilden einen freilich noch sehr lockeren Haufen, der 
den Raum vor dem Keimstreifende weitgehend ausfillt. Wenn jedoch 
der Keimstreif seine maximale Langenentfaltung und Kriimmung er- 
reicht hat, aber noch keine Anlagen der Extremitaten zu sehen sind, 
stellen sie eine wohl umschriebene Ansammlung dar, in der nur gering- 
figige Liicken bleiben und sich die bis dahin rundlichen Zellen da und 
dort gegeneinander abplatten (Abb. 16). Irgendwelche kleinere sterile 
Klemente oder gar der Ansatz zu einer epithelialen Umhiillung fehlen 
an ihr jedoch durchaus. Sprossen Mundteile und Extremitaten, so ist 
dies, wie bei so manchen anderen Objekten, das Signal zu einer Verlage- 
rung der Mycetocyten in Richtung nach der Kopfregion (Abb. 17). Sie 
geht mit einer erneuten leichten Lockerung Hand in Hand; im Falle 
unserer Abbildung wurde eine Mycetocyte sogar bis in die Thorakalregion 
verschlagen, wahrend die tibrigen im Bereich des Abdomens verharren 
und gegen das hintere Ende von den paarigen ,,Epithelorganen‘ flan- 
kiert werden. 

Um diese Zeit werden bereits die kiinftigen topographischen Be- 
ziehungen zum Fettgewebe angebahnt, denn in den peripheren Regionen 
der Ansammlung schmiegen sich jetzt schon da und dort die eben ent- 
standenen ersten Fettzellen in die zwischen den Mycetocyten vorhan- 
denen Winkel. Bei der Umrollung behalten die Mycetocyten ihre dor- 
salen Lagebeziehungen zur Abdominalregion bei, werden dabei aber zu 
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Rastrococcus spinosus. Abb.14 u. 15. Fortschreitende Hntstehung der 


Abb. 14—16. 
Mycetocyten und Zerstreuung derselben. Abb. 16. Geschlossene Ansammlung der Myceto- 
eyten iiber der Kriimmung des Keimstreifs 
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einer auch jetzt von einigen Fettzellen durchsetzten Kugel zusammen- 
gedrangt, die glauben lassen kénnte, daB sie das Vorstadium zu einem 
unpaaren Mycetom darstellt. Doch handelt es sich dabei um ein bald 
wieder aufgegebenes Durchgangsstadium. Mit der weiteren Entwick- 
lung der Prolarve lockert sich diese Ansammlung wieder und die einzelnen. 


Abb. 17 u. 18. Rastrococcus spinosus. Abb. 17. Die Mycetocyten gleiten von Fettzellen 
begleitet auf die Dorsalseite. Abb. 18. Nach der Umrollung werden sie auf die Ventralseite 
verlagert 


Mycetocyten gleiten allmahlich um das jetzt noch unverkiirzte, fast bis 
an das Hinterende reichende Bauchmark herum auf die Ventralseite. 
Abb. 18 fiihrt ein solches Stadium vor. Ein grof8er Teil der Mycetocyten 
liegt bereits zwischen dem Nervensystem und der Epidermis, andere 
liegen noch dorsal, waihrend die das Bauchmark flankierenden Myceto- 
eyten natiirlich auf dem medianen Schnitt unsichtbar bleiben. Quer- 
schnitte durch ein solches Stadium wiirden es ringférmig von solchen 
umgeben zeigen. In einer alteren Prolarve, deren Bauchmark sich jetzt 
verkirzt, fillt dann dank einer nun einsetzenden lebhaften Vermehrung 
die Menge der Mycetocyten die Abdomenalregion bereits weitgehend aus. 
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In den Erstlarven hat ihre Zahl noch wesentlich zugenommen. Uberall 
drangen sie sich jetzt zwischen den dorsoventralen Muskeln und den 
Fettzellen, haben sich auch in die Thorakalregion ausgedehnt und 
flankieren hier die Cerebralganglien. 


Rastrococcus ,,balinensis“ 


In Den Pasar auf der Insel Bali sammelte ich auf einem mir unbe- 
kannten Baum eine Rastrococcus-Art, von der REYNE annehmen mdochte, 
daB es sich ebenfalls um spinosus handelt, da sie die kurze Klaue mit 
Zahn und 17 Paar Cerarien besitzt, wie dieser. In der Tat steht sie 
spinosus auch hinsichtlich ihrer Symbiose sehr nahe, aber die Lokalisa- 
tion der Symbionten ist doch so deutlich verschieden, da ich in ihr 
eine eigene Art sehen mu. Sie sei daher hier als ,,balinensis‘‘ be- 
zeichnet. 

Die Form unterscheidet sich von spinosus vor allem dadurch auf den 
ersten Blick, dafi die Mycetocyten nicht locker und ungeordnet die 
Ventralregion durchsetzen, sondern zwar unregelmaBig konturierte, aber 
scharf abgesetzte Nester bilden, die frei von Fettzellen bleiben. Bei 
weiblichen Larven mit noch unentwickelten Ovarien liegen sie die Rand- 
zonen noch meidend in zwei Reihen hintereinander; wobei sich die 
rechten und die linken Zellgruppen recht genau entsprechen. Erst mit 
dem KEintritt der Geschlechtsreife werden auch sie, wie die lockeren 
Mycetocyten bei spinosus, durch die wachsende Zahl der Embryonen an 
die Kérperwand gedrangt, erhalten sich dabei aber stets als geschlossene 
Nester, die aus Zellen gleicher GroBe bestehen und frei von Fettzellen 
bleiben. 

Abb. 19 bezieht sich auf ein junges Weibchen und gibt zwei zuvor- 
derst die Gegend der Insertion der Mundteile flankierende Mycetocyten- 
gruppen bei schwacherer VergréBerung wieder. Die Symbionten stellen 
Fadchen dar, die etwas zarter als bei spinosus erscheinen, und hier zu- 
nachst die Wirtszellen genau so dicht erfiillen, wie bei diesem (Abb. 20). 
In den Mycetocyten reifer, mit Embryonen gefiillter Tiere bilden sich 
jedoch rund um den Kern ansehnliche Vakuolen, welche die Symbionten 
gegen die Zellwand drangen. Die Symbionten erscheinen dann geringer 
an Zahl und weniger klar als in jungen Weibchen. Offenbar handelt es 
sich um eine mit dem Alter der Tiere auftretende degenerative Ver- 
anderung der Mycetocyten und ihrer Insassen. 

Dafiir spricht auch der Vergleich mit den Mannchen. Fiir sie ist die 
gleiche Nesterbildung der Mycetocyten typisch. In jungen Larven sind 
die Gruppen noch recht wohl entwickelt und geordnet, aber in der Folge 
zerstreuen sie sich immer mehr und in den Nymphen finden sich nur 
noch geringe Reste von solchen. Gleichzeitig treten in den Mycetocyten 
jetzt, ahnlich wie im alten Weibchen, die immer undeutlicher werdenden 
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Symbionten verdrangende Vakuolen auf. Bald sind sie noch einwand- 
frei von den Fettzellen zu unterscheiden, bald nicht mehr mit Sicher- 
heit zu erkennen. 

Die Eiinfektion und die Embryonalentwicklung bewegen sich jedoch 
in den gleichen Bahnen wie bei spinosus. 


>" 50 

Abb. 19 u. 20. Rastrococcus ,,balinensis‘*. Abb. 19. Die Mycetocyten bilden wohlum- 

schriebene, von Fettzellen freie Nester. Abb. 20. Zwei Mycetocyten aus einer weiblichen 
Larve und eine mit Vakuolen erfiillte aus einer reifen weiblichen Imago 


Rastrococcus ,,Franssenii‘‘ 


Von dieser Art besitze ich leider nur ein einziges Exemplar, welches 
in Schnitte zerlegt wurde. Es wurde mir von Frl. Dr. A. Vos-Bogor mit 
der Notiz ,,Ceroputo spinosus, leg. FRANSSEN, Bogor 18. VI. 35, det. 
Brit. Mus. und Morrison“ iibergeben und stammt aus der kleinen 
Coccidensammlung im Institut fiir Pflanzenkrankheiten in Bogor. Nach 
Mitteilung von Dr. Vos hat van DER Goot schon damals die Bestim- 
mung bezweifelt und dariiber mit Morrison korrespondiert. Das Stu- 
dium der Symbiose gibt diesen Bedenken durchaus recht, denn es stellte 
sich heraus, daB in diesem Fall nicht, wie bei den vorhergehenden 
Objekten, eine solche mit Bakterien vorliegt, sondern ,,Hefen‘‘ deren 
Stelle vertreten! 

Das gesamte Fettgewebe ist bei diesem Tier von solchen in vollig 
regelmafiger Weise und ohne irgendwelche Anzeichen von Unaus- 
geglichenheit reichlich besiedelt. Alle Lippchen desselben stellen eroBe 
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Abb. 21—23. Rastrococcus ,,Franssenii. Abb. 21. Ausschnitt aus dem yon Hefen besie- 
aelien Fettgewebe bei schwacherer Vergro8erung. Abb. 22. Hin Nest von Hefen bei 
stirkerer VergréBerung. Abb. 23. Friihes Stadium der Hiinfektion 
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Syncytien dar, die von zahlreichen eckigen Kernen und Vakuolen durch- 
setzt sind und in der Peripherie von einer einfachen Lage einkerniger 
kleiner Fettzellen eingefaBt werden. In ihnen pflegen nur ein bis zwei 
groBe Vakuolen, die ja wohl Fetttropfen entsprechen, Platz zu finden. 
Im Syncytium aber sind umfangreiche Ansammlungen von Hefen recht 
gleichmaBig verteilt, die sich um je einen gr6Beren, unregelmaBig aus- 
gebuchteten Kern scharen. Die Vakuolen und die kleinen Kerne des 
Syncytiums fehlen in ihrem Bereich durchaus. Gegen die. Umgebung 
sind diese Symbiontennester keineswegs scharf abgesetzt. Mit unregel- 
maBigen Umrissen gehen sie vielmehr in das restliche Syncytium tiber. 
Die Abb. 21 gibt den Anschnitt eines solchen Fettlappchens bei schwa- 
cherer VergréBerung wieder, auf Abb. 22 erscheint eine der zahlreichen 
in ihm enthaltenen Ansammlungen der Symbionten starker vergrdBert. 

Das einzige mir vorliegende Tier besitzt vollentwickelte Ovarien, in 
denen zahlreiche Kier das Stadium der Follikelinfektion zeigen, aber 
kein einziges den Ubertritt der Symbionten in das Ei, geschweige denn 
irgendwelches Stadium der Embryonalentwicklung. Der etwa vier Zellen 
hohe Follikelring zwischen Ei und Nahrzellen wird in der ja auch von 
anderen mit Hefen in Symbiose lebenden Cocciden wohlbekannten 
Weise infiziert. Voriibergehend intrazellular gelegen treten die Hefen 
wieder in den um den Nahrstrang sich weitenden Raum iiber (Abb. 23). 
Man kann sicher sein, da® wenig altere Eier auch hier die tibliche termi- 
nale Grube bilden, in welche die Symbionten unter gleichzeitiger Riick- 
bildung des Nahrstrangs iibertreten. 

DaB es sich bei diesem Tier nicht um Rastrococcus spinosus handeln 
kann, bedarf keiner Begriindung, andererseits ist aber ebenso sicher, 
daB eine dem Rastrococcus-Kreis angehérige Form vorliegt; dafiir spricht 
auBer der Bezeichnung ,,Ceroputo spinosus auch der Umstand, daB im 
folgenden gezeigt wird, daB das Auftreten von symbiontischen Hefen 
in ihm durchaus nicht selten ist. 


Rastrococcus iceryoides (GREEN) 

Auch von dieser, von FERRIS zum Typus der neuen Gattung er- 
hobenen Spezies konnte ich leider nur ein Exemplar in Schnitte zer- 
legen. Von den beiden mir ebenfalls von Frl. Dr. Vos aus der oben- 
genannten Sammlung zur Verfiigung gestellten Tieren wurde eines an 
Dr. Reynz-Amsterdam zur Bestimmung gesandt. Nach ihm sprach 
alles fiir iceryoides, wenn auch der Erhaltungszustand keine vdllige 
Sicherheit gewéhrte. Nachdem aber Frl. Dr. Vos, welche die Tiere in 
Bogor an Clausena fand, mitteilte, da® sie einen 2—4 mm langen Hier- 
sack besaSen, und ein solcher bisher lediglich von iceryoides bekannt 
geworden ist, diirfte an der Richtigkeit der Benennung kaum zu zweifeln 
sein. Meine Bemiihungen, weiteres Material von der hinsichtlich ihrer 
Symbiose recht interessanten Art zu erhalten, blieben leider vergeblich. 
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Rastrococcus iceryoides ist eine polyphage, aus Indien, Ceylon und 
Malakka bekannte Art. Auf Java war sie zwar bisher nicht gefunden 
worden, doch trat sie auf Celebes in den Toradjalindern als Kaffee- 
schadling auf, wobei etwa 50000 Pflanzen befallen waren und die Lause 
als weie Masse die jungen Triebe und die Blattunterseiten bedeckten 
(mehrfache Berichte von VAN DER Goor; Lit. bei KansHoven 1950). 

Die Rastrococcus iceryoides-Symbiose unterscheidet sich wieder auf 
den ersten Blick von den beiden bisher beschriebenen Symbiosetypen. 
Auch hier liegt ein Zusammenleben mit Hefen vor, die nun freilich viel 
sparlicher vorhanden sind als bei ,,Franssenii‘‘, aber dartiber hinaus 
werden weite Zonen des Fettgewebes von einer Unmenge von Bakterien 
besiedelt. Seine Lappen sind dann unter Umstianden grofenteils im 
Inneren vollig von einer Reinkultur der geraden oder wenig gekriimmten 
Stabchen erfillt und oft ist nur noch ihr Rand von einer einfachen, da 
und dort liickenhaften Lage von Fettzellen umgeben (Abb. 24). Inner- 
halb dieser Bakterienmassen, die einen dichten Filz darstellen, liegen 
da und dort symbiontenfreie Vakuolen, aber keinerlei Kerne. Andere 
Fettzellkomplexe sind jedoch véllig oder nahezu vollig frei von Bakterien. 
Die GroBe der Fettzellen schwankt in gewissen Grenzen, der Kern ist 
rundlich oder polygonal, das Plasma ziemlich engmaschig. 


Alles spricht dafiir, daB diese zentralen kernfreien, bakterienhaltigen 
Zonen ihre Entstehung der allmahlichen Auflésung infizierter, bis dahin 
normaler Fettzellen verdanken. Abb. 25 zeigt fiinf Fettzellen, von denen 
zwei von Bakterien vollig infiziert sind. In gréBerem Ausma8 wird die 
Infektion und Auflésung aller Wahrscheinlichkeit nach auf friitheren 
Entwicklungsstadien vor sich gehen. 

Die Hefen fallen hingegen keineswegs schon auf den ersten Blick derart 
auf, wie etwa bei Rastrococcus ,,Franssenii‘. Sie finden sich diesmal in 
mehr oder weniger herangewachsenen Zellen, die hier und dort in spar- 
licher Zahl in das Fettgewebe eingesprengt sind oder auch frei zwischen 
dessen Lappchen liegen kénnen (Abb. 27 und 28). Auch hier hat man 
den Eindruck, da es sich um sekundar infizierte Fettzellen handelt, 
welche dadurch zu gesteigertem Wachstum angeregt werden und deren 
Kern Hand in Hand damit eine bizarre Gestalt annimmt. Parallel dem 
Zellwachstum nimmt wohl auch die Zahl der Hefen zu, doch kommt es, 
soweit ich sehe, niemals zu einer dichten Besiedelung des grobschaumigen 
Plasmas. Gelegentlich begegnen auch vereinzelte, frei zwischen den Fett- 
zellen treibende Hefen, von denen vermutlich eine Neuinfektion derselben 
ausgeht, wie wir sie bei einer weiteren Art noch eindeutig erleben werden. 
Aber auBerdem kommt es auch hier und da vor, da’ Hefen inmitten der 
Bakterienmassen liegen. Sie stellen dann zumeist gréBere SproBverbande 
dar, wie sie niemals intrazellular vorkommen, und unterscheiden sich 
auRerdem durch eine ungleich derbere, stark lichtbrechende Begrenzung 
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(Abb. 26). Man wird nicht fehlgehen, wenn man sie mit den intra- 
zellularen Hefen identifiziert und in beiden Eigenschaften lediglich die 
Reaktion auf die anders beschaffene Umwelt sieht. 


Das mir zur Verfiigung stehende Tier erlaubte erfreulicherweise das 
Studium der Ubertragungsweise der beiden Symbiontensorten und ihr 
weiteres Verhalten wenigstens bis zu einem Stadium, auf dem Mund- 
teile und Extremitaten angelegt sind. Schon auf verhaltnismaBig frihen 
Stadien des Eiwachstums erscheinen die ersten Hefezellen und alsbald 
auch vereinzelte Bakterien an und in den an die Nahrzellen grenzenden 
Follikelzellen. Abb. 29 gibt ein etwas fortgeschrittenes Stadium wieder. 
Die Situation ist insofern etwas ungewohnlich, als hier die fir die 
Follikelinfektion in Frage kommende Zone kaum von der Kizelle ab- 
gesetzt ist. Auch ist der Nahrstrang wenigstens anfanglich allseitig von 
reichlichem Eiplasma umgeben. Beide Symbiontensorten treten in den 
Follikel tiber und gelangen aus ihm in den ringférmigen Vorhof, der 
sich in der gewohnten Weise hinter ihm bildet. Querschnitte durch diese 
Zone geben eine Vorstellung von der betrachtlichen Symbiontenmenge, 
die sich allmahlich rund um den allmahlich von Eiplasma entbloBten 
Nahrstrang sammelt. Wir verzichten auf die bildliche Wiedergabe der 
Entstehung einer terminalen Grube und des Ubertrittes der Symbionten 
in diese und begniigen uns mit einer Abbildung, die den Abschlu8 der 
Kiinfektion darstellt (Abb. 30). Hefen und Bakterien sind durchein- 
andergemengt und erfiillen eine gegen das dotterfiihrende Plasma scharf 
abgesetzte, bis an die vordere Begrenzung reichende Zone dichten, 
dotterfreien Plasmas. 


Mit Beginn der Entwicklung lést sich jedoch der Symbiontenkomplex 
von der Wandung, kugelt sich ab und sinkt etwas tiefer in das Ei- 
plasma ein. Abb. 31 bezieht sich auf ein Furchungsstadium mit begin- 
nender Blastodermbildung. Die Hefen liegen nun sehr dicht geschart und 
iiberlassen den Bakterien lediglich die spirlichen Zwischenraéume, in 
denen sie infolgedessen oft nur bei genauerem Zusehen zu erkennen sind. 

Auf friithen Stadien der Invagination setzt, wenn der Keimstreif sich 
der Infektionsmasse genihert hat, die Sonderung der Symbionten ein. 
Kine Anzahl Dotterzellen hat sich um sie gesammelt und taucht in ihre 
Randzone ein. Gleichzeitig gleiten die Bakterien, sich sichtlich um 
diese Zeit stark vermehrend, in dichten Scharen in verschiedenen 
Richtungen nach dem Randgebiet des Embryos (Abb. 32). Die rund- 
liche Symbiontenmasse hat sich nun gelockert, ihr Umrif ist unregel- 
maBiger geworden, das bis dahin dichte Plasma hat einem grober vakuoli- 
sierten Platz gemacht, aber vereinzelte Nester von Bakterien finden sich 
immer noch zwischen den Hefen. Abb. 33 ist einem etwas fortgeschrit- 
teneren Stadium entnommen. Jetzt ist die Scheidung der zwei Sorten 
reinlicher geworden, die Zahl der sich mit den Hefen befassenden Zellen 
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7 i hnitt aus dem von Bakterien tiber- 
—28. Rastrococcus iceryoides. Abb. 24. Ausse 
fe his Fettgewebe bei schwacherer VergroBerung. Abb. 25. Fettzellen Bes vig 
Bakterien infiziert. Abb. 26. Versprengte Hefen piers den ee ia ak ote 
de Mycetocyten, welche auf eine Infektion von Fettz 
Hefen enthalten yi ein 
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ist gewachsen und eine allgemeine Durchsetzung mit Kernen ist einge- 
treten, Deutliche Zellgrenzen sind kaum zu erkennen, aber man hat den 
Eindruck, da da und dort solche auftreten und die Hefen einschlieBen. 
Den Bakterien gegeniiber bekundet der Embryo sichtlich kein solches 
Interesse. Da und dort finden sie sich, oft der schwach entwickelten 
Serosa anliegend, in gréReren und kleineren Schwaden, gelegentlich 


Abb. 29—31. Rastrococcus iceryoides. Abb. 29. Fortgeschrittenes Stadium des Ubertrittes 
der beiden Symbiontensorten in den Raum um den Nahrstrang. Abb. 30. Abschlu8 der 
Hiinfektion, Abb. 31. Die Symbionten bei Beginn der Blastodermbildung 


erfiillen sie wohl auch den Plasmahof eines Dotterkernes, aber von einer 
regelrechten Kernversorgung kann nicht die Rede sein. 


Das gilt auch fiir das alteste mir vorliegende Stadium, auf dem die 
Extremitaten bereits umfangreiche Anlagen darstellen. Die Hefen sind 
jetzt eindeutig mehrfach in Zellen eingeschlossen, aber die Bakterien- 
haufen liegen unverandert im dotterfiihrenden Plasma. 


Hinsichtlich der Weiterentwicklung sind wir leider nur auf Vermu- 
tungen angewiesen. Von den Bakterien wird man ohne weiteres an- 
nehmen diirfen, daB sie an zahlreichen Stellen zwischen das junge Fett- 
gewebe geraten und es so infizieren. Unklarer liegen die Verhaltnisse 
bei den Hefen. Hier ist die Aufnahme in Dotterzellen nicht ohne weiteres 
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mit der Beobachtung in Kinklang zu bringen, da8® die groBen, Hefen 
enthaltenden Zellen offenbar ebenfalls auf eine Infektion von Fettzellen 
zuriickgehen. Méglicherweise handelt es sich bei dem altesten uns vor- 
liegenden Stadium lediglich um eine provisorische Kernversorgung, wie 


Abb. 32 und 33. Rastrococcus iceryoides. Abb. 32. Beginnende Kernversorgung der Hefen 
und Absonderung der Bakterien. Abb. 33. Die Scheidung ist durchgefiihrt, 
die Kernversorgung der Hefen fortgeschritten 


eine solche z.B. bei den ,,Hefen‘‘ der Lecaniinen vorkommt. Hier hat 
Breest (1914) von einer Lecaniwm-Art beschrieben, wie zunachst eine 
Art transitorisches Mycetom gebildet wird, das als geschlossener K6rper 
die Umrollung mitmacht, in der Folge aber wieder aufgelést wird und 
einer diffusen Besiedelung der Lymphe und der Fettzellen Platz macht. 
Andererseits finde ich auf meinen Schnitten im imaginalen Korper 
verstreut verhaltnismaBig zahlreiche stattliche Zellen mit eckigem zen- 
tralen Kern und groBen Vakuolen, in denen Gebilde liegen, bei denen 
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es sich um degenerierte Hefen handeln kénnte, so daf die Moglichkeit 
bestiinde, da& die Zellen eines provisorischen Mycetoms sich spater zer- 
streuen und ihre Insassen im wesentlichen dem Untergang verfallen, 
wihrend die wenigen ihm entgehenden in Fettzellen Aufnahme finden. 
Ein solches Verhalten, das in einer antibiotischen Auswirkung der hier 
so ungeziigelt erscheinenden Bakterien seine Wurzel haben kénnte, 
wiirde die geringe Zahl gesunder Hefen erkliren. Reichliches Material 
von Rastrococcus icer yoides wird vielleicht in Zukunft diese Frage klaren 
konnen. 


Rastrococcus ,,pseudospinosus 


SchlieBlich liegt mir noch eine weitere Rastrococcus-Art, leider auch 
nur in einem Exemplar, in Schnitten vor, die unbestimmt bleiben muBte. 
Auch sie stammt aus der Sammlung des Institutes fir Pflanzenkrank- 
heiten und wurde mir von Frl. Dr. Vos als ,,Ceroputo spinosus*, leg. 
FRANSSEN, det. Morrison tibergeben. Sie lebte auf einer Ficus-Art 
und stammt vermutlich von Bogor. Nach Angaben von Frl. Dr. Vos 
hatte auch hier bereits VAN DER GootT die Bestimmung in Zweifel gezogen, 
Dr. Reyne, dem ich ein leider nicht intaktes Exemplar sandte, neigt 
dazu, es als spinosus anzusprechen. 


Aber auch in diesem Fall schlie&t das Studium der Symbiose die 
Zugehorigkeit zu dieser Art aus; der Verstaéndigung halber sei im folgen- 
den die Art als ,,pseudospinosus*‘ bezeichnet. Es handelt sich namlich 
abermals um eine Form, die mit Hefen und Bakterien zusammenlebt, 
deren Symbiose aber trotzdem von der von iceryoides beschriebenen weit- 
gehend abweicht. Das Fettgewebe besteht hier nicht aus Syneytien wie 
bei Rastrococcus spec., umschlieBt auch keine kernlosen ansehnlichen 
Bakterienmassen wie bei iceryoides, sondern setzt sich aus zahlreichen 
wohlbegrenzten, fast durchweg einkernigen, nur gelegentlich zwei- 
kernigen Zellen zusammen, die vielfach eine oder zwei sehr groBe Vaku- 
olen, im tibrigen aber engmaschiges Plasma aufweisen. Zwischen ihnen 
aber liegen bald kleinere, bald gréBere, oft betrachtlich angewachsene 
Elemente, welche den Hefen als Wohnstatten dienen (Abb. 34, 35, 36). 
Die Besiedelung ist dabei nie eine sehr dichte, ja bei den kleineren 
Mycetocyten vielfach sogar eine recht lockere und das Plasma der Wirts- 
zellen bleibt grobmaschig. Kleinere Mycetocyten enthalten einen viel- 
faltig ausgebuchteten Kern, gréfRere in der Regel zwei solche. Ihr Geriist 
ist dicht mit feinen Chromatinschollen besetzt und die Nukleolen sind 
entsprechend grof. 

Alle diese Mycetocyten gehen eindeutig auf urspriingliche Fettzellen 
zurick. Finden sich doch nicht selten solche, die noch vollig den ur- 
spriinglichen Charakter bewahren, eventuell auch eine der groBen Vaku- 
olen enthalten, und auBerdem eine einzige Hefezelle, ja es begegnen auch 
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Fettzellen, bei denen eine solche eben im Begriff ist, als erste in sie ein- 
zusinken und die sie aufnehmende Grube noch in Verbindung mit der 
AuBenwelt steht (Abb. 35 und 36). In anderen nur wenig vergroBerten 
Fettzellen liegen bereits einige Symbionten, wieder andere sind aber 
bereits wesentlich gewachsen, ihr Plasma ist schon gréber vakuolisiert 
und der Kern gréer geworden. Dabei kann die Zahl der Hefen noch 
recht gering und der itiberwiegende Teil des Plasmas frei von ihnen sein, 
so daf man schlieBen darf, daB nicht die Menge der Pilze, sondern bereits 
ihr Vorhandensein in der Fettzelle deren gesteigertes Wachstum und die 
offensichtlich damit Hand in Hand gehende Polyenergie der Kerne 
auslést. Ob die Zweikernigkeit auf eine paarweise Verschmelzung von 
Mycetocyten oder auf Kernteilung zuriickgeht, kann ich nicht ent- 
scheiden. 

Solche verschiedene Stadien der Fiillung und des Wachstums der 
Mycetocyten bilden zumeist kleine Nester zwischen den sterilen Fett- 
zellen und bringen damit ihre Herleitung von diesen besonders deutlich 
zam Ausdruck. Einige Male begegneten mir auch grofe zweikernige 
Mycetocyten, welche eine ganze Anzahl] kugelrunder steriler Fettzellen 
in sich aufgenommen hatten (Abb. 37). Diese sind dann reich an groBen 
runden Vakuolen, durch welche der Kern an die Zellwand gedrangt wird. 
Ob sie schlieBlich aufgelést werden, vermag ich nicht zu sagen. 

Nun gesellen sich aber auch bei dieser Art Bakterien zu den Hefen, 
nur ist ihr Vorhandensein sehr viel unauffalliger und wiirde wohl leicht 
der Beobachtung entgehen, wenn sie nicht im Verlaufe der Ubertragung 
deutlicher in die Erscheinung traten und nicht von vornherein nach den 
Erfahrungen an Rastrococcus iceryoides mit der Moglichkeit einer solchen 
Disymbiose zu rechnen ware. Handelt es sich doch lediglich um kleine 
Ansammlungen zarter, vielfach zu etwas langeren Fadchen auswachsen- 
der Stabchen, welche gar nicht selten zwischen den Fettzellen liegen und 
sonst in der Leibeshéhle flottierend getroffen werden (Abb. 35 und 36). 
Innerhalb der Fettzellen konnte ich sie jedoch in diesem Falle niemals 
feststellen und zu einer ohne weiteres in die Augen fallenden Massenent- 
faltung, die auch nur annahernd an C. iceryoides erinnern wurde, kommt 
es hier keineswegs. 

Die Ubertragung in die Eizellen gleicht ganz der von Rastrococcus 
, Lranssenii beschriebenen. Der aufnehmebereite Follikelring ist abermals 
niedrig, seine Kerne fliissigkeitsreich und rundlich. Nur erscheinen jetzt 
in unmittelbarer Umgebung des fraglichen Bereiches aufer freitreiben- 
den Hefen auch kleine Ansammlungen der Bakterien und liegen diese 
in der Folge auch eindeutig im Hohlraum um den Nahrstrang und in 
der in das Ei einsinkenden Grube (Abb. 38 und 39). Abb. 40 stellt den 
AbschluB des Infektionsvorganges dar; die Nahrzellen sind um diese Zeit 
bereits in vélliger Auflésung, die Grube hat sich geschlossen, dichtes 
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Abb. 34—37. Rastrococcus ,,pseudospinosus*. Abb. 34. Fettgewebe mit Hefen enthalten- 

den Riesenzellen bei schwicherer VergréBerug. Abb. 35 u. 36. Verschieden groBe Myceto- 

eyten mit Hefen, welche sichtlich auf eine Infektion von Fettzellen zuriickgehen, und 

sparliche freitreibende Ansammlungen von Bakterien. Abb. 37. Riesenzelle mit Hefen und 
abgekugelten Fettzellen 
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dotterfreies Plasma begrenzt sie nach innen zu und zwischen den Hefen 
sind die Bakterien, bei denen jetzt keine langeren Fadchen begegnen, 
eindeutig zu erkennen. 

Das einzige mir zur Verfiigung stehende Tier enthalt zwar eine An- 
zahl von jiingeren Entwicklungsstadien, aber ihr Erhaltungszustand 
reicht nicht aus, um die an die Infektion anschlieBenden Geschehnisse 


Abb. 38—40. Rastrococcus ,,pseudospinosus’*. Drei Stadien der Infektion des Eies mit 
beiden Symbiontensorten 


lickenlos zu schildern. Das ist um so bedauerlicher, als sie sichtlich 
weitgehend von dem abweichen, was an den anderen Arten zu beobachten 
war. Zunachst verandert die Grube ihre Gestalt. Sie wird flacher und 
entsprechend breiter, so daB die Symbionten schlieBlich eine diinne 
Kalotte am oberen Eipol darstellen, wobei das dichtere Plasma diese 
Bewegung mitmacht. Auf einem mittleren Furchungsstadium ist das 
Blastoderm im Bereich der hinteren Halfte schon wohlentwickelt, nach 
vorne zu aber niedrig und kleinzelliger. Nur zuvorderst liegen wieder 
locker gestellte gréBere Blastodermzellen, welche die dicht hinter ihnen 
liegende symbiontenhaltige Zone durchwandert haben, ohne engere 
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Beziehungen mit ihr einzugehen, ein Verhalten, das uns an das von 
Rastrococcus spinosus beschriebene erinnert. 


Ein nachstes mir zur Verfiigung stehendes Stadium fallt jedoch vollig 
aus dem Rahmen unserer bisherigen Beobachtungen. Wahrend der Er- 
haltungszustand der eben ge- 
schilderten Stadien ihre bild- 
liche Wiedergabe verbot, ist es 
hinreichend gut konserviert und 
orientiert (Abb. 41). Das Bla- 
stoderm ist im vorderen Drittel 
dirftig und liickenhaft ent- 
wickelt, besteht aber im tibrigen 
Bereich aus hohen, dicht gestell- 
ten Zellen. Vom oberen Pol zieht 
eine Art Schlauch nicht ganz 
bis in die Mitte des Kies, wobei 
er sich vorne leicht trichterf6r- 
mig erweitert und nach hinten 
zu allmahlich verjiingt, um mit 
einer wohlabgesetzten dichteren 
Plasmaansammlung zu enden. 
Auf einer Strecke, die etwa ?/, 
der Gesamtlange entspricht, 
wird die Wandung des Schlau- 
ches von verhaltnismaBig statt- 
lichen Zellen  begleitet, die 
héchstwahrscheinlich von den 
gréBeren terminalen Blasto- 
dermzellen stammen, anschlie- 
Bend aber lediglich von plasma- 
tischen Fasern gebildet, welche 
dann in den kurzen, ebenfalls 
keimfreien, dichten Abschnitt 
Abb. 41. Rastrococcus ,,pseudospinosus*. Blasto- tibergehen. In der vorderen 
wide der venuaemmeanezonaem™ ampere; Hiilfte des Schlauches aber 

hintere Region des Embryos dient liegen die Hefezellen, welche die 
terminale Zone verlassen haben 
und in ihn eingesunken sind. Damit nicht genug, schlie&t an diesen 
ersten Abschnitt ein zweiter, ebenfalls scharf umschriebener an, der 
kirzer und spindelférmig ist und aus dicht gelagerten Zellen besteht. 
Von seinem Hinterende und zum Teil auch schon von weiter vorne 
strahlen nach hinten zu weitere dichtere Plasmafasern aus, die den 
Apparat zwischen den Dotterkugeln verankern. 
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_ Z“weifellos handelt es sich dabei um ein frithes Stadium der Verlage- 
rung der Symbionten in die hinteren Regionen des Embryos, an deren 
Durchfiihrung spezifische Plasmastrukturen einen wesentlichen Anteil 
haben. Ob es sich dabei lediglich um die Abgrenzung einer die Sym- 
bionten konzentrierenden StraBe und ihre Fixierung im Eiplasma han- 
delt oder ob dabei auch Strémungserscheinungen und Zugwirkungen 
eine Rolle spielen, vermégen wir nicht zu sagen. Was die Bedeutung 
jener spindelformigen Zellmasse anlangt, so handelt es sich aller Wahr- 
scheinlichkeit nach um die Bereitstellung der Elemente, die in der Folge 
die Symbionten aufzunehmen haben. Im Hinblick auf die Beobach- 
tungen, die wir an anderen Rastrococcus-Arten gemacht haben, méchte 
man vermuten, daf} sie entweder ebenfalls in die Tiefe versenkte Blasto- 
dermzellen oder ein Aggregat von Dotterkernen darstellen. Als dritte 
Méglichkeit bliebe nur noch, daf es sich um ein Richtungskérperderivat 
handelt, wie es von Pseudococcus bekannt geworden ist, aber offenbar 
nicht auf diese Gattung beschrankt ist. Entsteht doch die groBe steril 
bleibende Anlage des Hippeococcus-Mycetoms offenbar auf ahnliche 
Weise (BUCHNER 1956) und scheint auch nach Beobachtungen, die ich 
an Lecaniodiaspis machte, dort eine derartige Versorgung der Sym- 
bionten vorzuliegen. 

Ks ist keineswegs das erste Mal, daB im Verlaufe der Coccidenent- 
wicklung im Zusammenhang mit Symbiontenverlagerungen und -kon- 
zentrationen seltsame Plasmastrukturen auftreten. Im Schluf&kapitel 
sollen die bisherigen, sich freilich nicht auf Pseudococcinen beziehenden 
Befunde, die jedesmal ihre besonderen Eigentiimlichkeiten besitzen, mit 
dem vorliegenden Fall verglichen werden. 

AnschlieBende Stadien betreffen die ebenfalls nicht auf die sonst 
fiir Cocciden typische Weise vor sich gehende Anlage des Keimstreitfs, 
die ja in dem hohen Blastoderm der hinteren Region schon vorbereitet 
erscheint. Meine Schnitte gestatten keine eingehendere Beschreibung 
der fraglichen Vorgange, lassen aber immerhin erkennen, daf die Hefen 
inzwischen bis in das hintere Drittel des Keimes verfrachtet wurden, 
wo sie teils noch frei, teils eindeutig in gréBere Zellen aufgenommen 
inmitten embryonaler Zellen liegen. Der Trichter, die spindelformige 
Zellmasse und die Plasmafasern aber sind um diese Zeit verschwunden. 

Der maBige Erhaltungszustand der Embryonen lieB die zarten Bak- 
terien zumeist nicht mit Sicherheit von dem umgebenden Plasma- 
gerinnsel unterscheiden, doch glaube ich sie gelegentlich doch mit ziem- 
licher Sicherheit erkannt zu haben. Daf auch sie die Verlagerung der 
Hefen mitmachen, dirfte gewiB sein; zu einer regen Vermehrung, wie 
sie bei iceryoides begegnete, kommt es aber um diese Zeit auf keinen Fall. 

Wie bei iceryoides besteht angesichts der Entstehung von Myceto- 
cyten lange vor der Entwicklung der Fettzellen die Frage, ob es sich 
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hierbei lediglich um eine transitorische Unterbringung der Hefen handelt. 
Angesichts der hier besonders eindeutigen Ableitung der endgiiltigen 
Mycetocyten von Fettzellen méchte man es annehmen. 


III. Stellung und Probleme der Rastrococcus-Symbiosen 

Das Studium der symbiontischen Einrichtungen der Gattung Rastro- 
coccus fihrte zu einer wesentlichen, unerwarteten Bereicherung unserer 
Kenntnis von den innerhalb der Pseudococcinen verwirklichten Méglich- 
keiten. Sieht man zunadchst von dem vdllig isolierten Verhalten der 
Gattung Hippeococcus ab, die ihre Symbionten verloren hat, aber trotz- 
dem noch friihzeitig eine sehr umfangreiche Mycetomanlage entwickelt 
und von der. wir nicht sagen kénnen, ob sie urspriinglich ihre Sym- 
bionten in einem unpaaren Mycetom oder in verstreuten Mycetocyten 
unterbrachte (BUCHNER 1956), so besitzen bekanntlich alle tbrigen, 
bisher untersuchten Pseudococcinen unpaare, ventral vom Darm ge- 
legene Mycetome. 


Hierbei sind drei Formen zu unterscheiden. Bei dem klassischen 
,,Pseudococcus-Typ‘‘ handelt es sich um ein bald gedrungenes, bald in 
die Lange gezogenes ovales Organ, das vielfach gelblich oder orange 
pigmentiert ist und erst mit der Entstehung zahlreicher Embryonen 
unter Umstanden mehr oder weniger stark deformiert wird. In ihm 
leben bald schlank fadenférmige, bald gedrungenere, schlauchformige 
Bakterien, welche, soweit wir wissen, stets zu kugeligen Ballen vereint, 
die immer einkernigen Mycetocyten erfiillen und zum Teil spezifische 
Ubertragungsformen entwickeln. Die Entstehung derselben ist bei den 
Pseudococcus-Arten eine héchst merkwiirdige, wenn hier Derivate der 
Kerne der Richtungsk6rper mit Furchungskernen zu polyenergiden 
Kernen verschmelzen und diese sich dann zu den Symbionten gesellen. 
Uber die Verbreitung dieser Einrichtung innerhalb des Pseudococcus- 
Typs besteht zundchst noch keine Klarheit. Nach meinen Erfahrungen 
kommt jedenfalls neben ihr auch eine Versorgung der Symbionten mit 
Furchungskernen vor. Bisher begegnete dieser Symbiosetyp nach eigenen, 
noch unver6ffentlichten Untersuchungen auBer bei zahlreichen Pseudo- 
coccus-Arten auch bei Ferrisia, Trionymus, Rhodania, Antonina! und 
Antoninella. 

Der ,,Phenacoccus-Typ‘‘ steht dem Pseudococcus-Typ insofern nahe, 
als auch hier vielfach ein glattbegrenztes, mehr oder weniger ovales 
Mycetom vorliegt. Bei stiirkerer Entfaltung kann es aber durch die 
segmentalen dorsoventralen Muskelbiindel zur Bildung tief einschnei- 
dender Buchten gezwungen werden, wie sie bei dem erstgenannten Typ 
nie beobachtet wurden. Derartiges ist z.B. bezeichnend fiir Phenacoccus 


1 BaLAchowsky (1948) stellt Antonina zu den Eriococcini, welche vollig anders- 
geartete symbiontische Einrichtungen besitzen. 
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aceris COCKERELL, wahrend Phenacoccus piceae COCKERELL die embryo- 
nale ovale Form dauernd beibehalt!. Durchgingig aber weicht, soweit 
meine Erfahrungen reichen, die Gestalt der Symbionten und die Art 
ihres Austritts aus den Mycetomen von dem Verhalten des Pseudococcus- 
Typs ab. Stets handelt es sich jetzt um runde bis ovale, oft etwas ein- 
gekerbte Symbionten, die kaum noch ihre Bakteriennatur verraten und 
niemals zu der dort so charakteristischen Ballenbildung schreiten. Die 
rundlichen Ubertragungsformen sind meist starker firbbar und treten 
jetzt nicht einzeln aus, sondern im Verband der Mycetocyte, die dann 
in der Nahe des Mycetoms zerfallt und die Symbionten entla8t. AuBer 
bei Phenacoccus konnte ich diese Symbioseform bisher bei Heliococcus, 
Centrococcus, Ripersia und Humyrmecoccus konstatieren. Die Genese der 
Mycetome harrt noch eingehenderer Erforschung; bei Heliococcus ver- 
sorgen sichtlich Dotterkerne die Symbionten, bei Phenacoccus vermutet 
Watcozucu (1932) das gleiche Verhalten wie bei Pseudococcus. 

Der ,,Macrocerococcus-Typ“, den wir bis jetzt nur von Macrocero- 
coccus und Puto kennen (BUCHNER 1955) weicht sehr wesentlich von den 
beiden ersten ab. Auch hier werden unpaare, wohlumschriebene Myce- 
tome angelegt, aber in den weiblichen Erstlarven kommt es alsbald zu 
einer Sonderung der zunachst einheitlichen Symbionten in eine die 
urspriingliche Gestalt bewahrende, der spaiteren Ubertragung dienende 
und eine mehr oder weniger weitgehend entartende Form. Dieser Schei- 
dung entsprechend nehmen auch die Mycetocyten verschiedene Gestalt 
an und erleiden eine von starker Lockerung begleitete raumliche Tren- 
nung, wahrend die Mannchen, wenn auch in reduzierter Form das 
urspringliche, an Pseudococcus erinnernde Mycetom bewahren. Ganz 
eigenwillig verhalten sich die beiden Gattungen auch hinsichtlich der 
Ubertragung, wenn im Gegensatz zu allen anderen Cocciden unversehrte 
miitterliche Mycetocyten in die Eizellen iibertreten und anschliefend, 
ohne zugrunde zu gehen, mit je einer Dotterzelle verschmelzen. 


Zu diesen drei Symbioseformen gesellen sich nun aber innerhalb der 
Gattung Rastrococcus noch vier weitere! Als Rastrococcus spinosus-Typ 
sei der Fall bezeichnet, in dem an Stelle eines Mycetoms isolierte Myceto- 
cyten treten, welche, mit Bakterien beladen, in groBer Zahl das Fett- 
gewebe der Ventralregion durchsetzen. Das Studium der Entstehung 
dieser Mycetocyten hat eindeutig ergeben, da sie weder auf sekundar 
infizierte Fettzellen, noch auf andere vom unteren Blatt stammende 
Elemente zuriickgehen, sondern da8B es Dotterkerne und wohl auch 
solche des terminalen Blastoderms sind, die sich den Symbionten zu- 
gesellen. Die Ubertragung verlauft anfanglich in den fir die Pseudo- 
coccinen typischen Bahnen, endet aber nicht mit der Entstehung eines 


1 [In diéser Hinsicht mu8 meine friihere Charakterisierung des Phenacoccus- 
Typs korrigiert werden. 
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in das Ei versenkten Symbiontenballens, sondern fiihrt zu einer ansehn- 
lichen oberflachlich gelegenen Bakterienkappe, die vielmehr an die End- 
stadien der Eiinfektion bei Eriococcinen und Asterolecanien erinnert. 


Eine derartige Lokalisation und Genese begegnete bisher nur in 
Unterfamilien der Cocciden, naimlich bei einem Teil der Tachardiinen 
(Tachardiella und Tachardina), bei den wenigen bisher untersuchten 
Eriococcinen und bei den Diaspidinen, wahrend die ja ebenfalls im Fett- 
gewebe zerstreuten Mycetocyten der Ortheziinen sich auf mesodermale 
Zellen zuriickfiihren lassen, welche an Stelle von Dotterzellen treten, 
die voriibergehend die Bakterienmasse umgaben und durchsetzten, um 
dann zugrunde zu gehen. 


Hatte dieser Rastrococcus spinosus-Typ, den wir wenig verandert 
auch bei der auf Bali gefundenen Art antrafen, wenigstens die 
Bakteriennatur der Symbionten mit allen sonstigen Pseudococcinen- 
Symbiosen gemeinsam, so fallt bei Rastrococcus ,,Franssenti auch diese 
Beziehung fort, nachdem wir bei dieser leider nicht genauer zu be- 
stimmenden Art im jetzt syncytial gebauten Fettgewebe zahlreiche an- 
sehnliche, sich um vergréBerte Kerne scharende ,,Hefen“ feststellten. 
Man wird annehmen diirfen, daB es sich hierbei wie bei den Lecaniinen 
um Konidien von Ascomyceten handelt. Eine solche Besiedlung des 
Fettgewebes ist bisher von keiner anderen mit Hefen in Symbiose 
lebenden Coccide bekannt geworden, begegnet aber bei gewissen Zikaden 
in mehr oder weniger ahnlicher Weise. Insbesondere sind es die Delpha- 
ciden, bei denen haufig die Besiedlung des Fettgewebes durch Hefen 
mit einer Auflésung der Zellgrenzen Hand in Hand geht. Bei einem 
Teil der Arten geht sie dann ziemlich regellos vor sich, so daB gréBere 
und kleinere syncytial verinderte Bereiche bunt durcheinander liegen, 
bei anderen aber erwachst daraus eine organartige Ordnung, bei der 
schlieBlich nur noch eine einfache Lage steriler Fettzellen die jeweiligen 
Syncytien umschlieBt. Wir verweisen auf Chloriona glaucescens FIEB. 
(BucHner 1925, Tafel9, Abb.1) und Liburnia aubet Perr. (H. J. 
Mttier 1940, Abb. 158). Der einzige Unterschied, der hier gegentiber 
dem Rastrococcus ,,Franssenti-Typ besteht, beruht darin, daB bei 
diesen Zikaden das ganze Syncytium gleichmaBig besiedelt wird, wah- 
rend sich bei der Pseudococcide die Hefen lediglich um besonders ver- 
gréBerte Fettzellkerne scharen. Auch bei Flatiden (Ledra) und Issiden 
kommt es zu einer ahnlichen Beschlagnahme des Fettgewebes durch 
symbiontische Hefen. Aus dem Umstand, da weder bei Zikaden noch 
bei Cocciden jemals ein syncytiales Fettgewebe begegnet, ohne daf 
gleichzeitig Symbionten in ihm untergebracht wiirden, erhellt eindeutig, 
dafs es sich dabei um histologische Veranderungen handelt, welche durch 
das Bediirfnis, die Symbionten zu lokalisieren, ausgelést werden und 
einer immer vollendeteren Einfiigung zustreben. 
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Das einzige mir zur Verfiigung stehende Tier gestattete lediglich die 
Feststellung, daB die Hefen in der gewohnten Weise am oberen Pol in 
das Ki tibertreten, gab aber keinen AufschluB iiber ihr Verhalten bei der 
Embryonalentwicklung. 

Der dritte fiir die Pseudococciden neue Symbiosetyp sei als Rastro- 

coccus iceryoides-Typ bezeichnet. Bei ihm handelt es sich um eine Sym- 
biose mit Hefen und Bakterien, wobei die letzteren in besonders auf- 
falliger Weise machtige, jetzt kernfreie, aber ahnlich wie bei dem,,Frans- 
senit-Typ von sterilen Fettzellen eingerahmte Territorien erfiillen, die 
wohl sicher durch Auflésung infizierter Fettzellen entstanden. Die 
Hefen hingegen bewohnen unregelmaBig verstreute maBig vergréBerte 
Fettzellen in lockerer Form und lésen in ihnen Kernwachstum und 
-deformation aus. Hefen und Bakterien infizieren gemeinsam am oberen 
Pol und werden, wenn sich der Keimstreif einstiilpt, aussortiert. Hier- 
bei werden die Bakterien zunachst kaum beriicksichtigt. Erst wenn die 
Hefen mit Dotterkernen versorgt sind, treten an die jetzt verstreuten 
Bakterienkomplexe ebenfalls Dotterkerne heran. 


SchlieBlich fiihrt uns Rastrococcus ,,pseudospinosus‘‘ einen vierten 
Symbiosetyp vor. Bei ihm treten die Bakterien im Gegensatz zu iceryo- 
ides ganz in den Hintergrund, indem sie lediglich unauffallige nicht an 
Zellen gebundene Ansammlungen zwischen den Fettlaéppchen und den 
sonstigen Organen bilden, wahrend die Hefen in groBkernigen Riesen- 
zellen untergebracht sind, die sich aus anfanglich schwach besiedelten 
Fettzellen entwickeln und da und dort in das sterile Fettgewebe ein- 
gebettet sind, ohne daB es zu einer Syncytienbildung kame. Trotz der 
geringen Entfaltung der Bakterien infizieren sie in gewohnter Weise im 
Verein mit den Hefen. Ein bei keiner anderen Rastrococcus-Art beob- 
achteter, vor der Entwicklung des Keimstreifs der Verlagerung der 
Symbionten in die hinteren Regionen dienender, komplizierter Apparat 
bekundet ebenfalls, daB es sich hier um einen besonderen Typus handelt. 


Die im vorangehenden mitgeteilten Feststellungen verlangen auch eine 
Eroérterung der sich notwendig aus ihnen ergebenden phylogenetischen 
Probleme. Steht doch im Hintergrund unserer Studien tiber die Endo- 
symbiose der Schildlaéuse stets auch die Frage, ob die stindig wachsende 
Fiille der Einrichtungen noch mit der Annahme eines monophyletischen 
Erwerbes der Symbiose vereinbar ist oder ob eine solche zugunsten 
einer polyphyletischen aufgegeben werden mu8. DaB selbst eine so groBe 
Mannigfaltigkeit, wie wir sie von den Zikaden kennen, und das alleinige 
Vorhandensein von heterogenen Symbionten — Bakterien oder Hefen — 
in einer Gruppe die Monophylie nicht von vornherein ausschlieBen muB, 
hat bekanntlich H. J. Mitier (1949) dargetan. Hinsichtlich der Cocci- 
den sind unsere Kenntnisse aber noch viel zu liickenhaft, als da’ man 
es wagen kénnte, in ahnlicher Weise, wie es fiir die Zikaden mit Erfolg 
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geschehen ist, einen monophyletischen Stammbaum zu konstruieren. 
Feststeht andererseits, daB auch innerhalb der Schildlause, wenn auch 
bei weitem nicht in dem AusmaBe wie bei den Zikaden, ein Teil der 
Mannigfaltigkeit durch die Aufnahme zusatzlicher Symbionten bedingt 
ist, und offensichtlich wurden ebenfalls gelegentlich wohleingebirgerte 
Symbionten durch sekundaér erworbene verdrangt. Beide Momente 
diirften auch in der Gattung Rastrococcus eine Rolle spielen. 

FERRIS war sich, als er die Gattung aufstellte, bereits wohlbewuBt, 
daB sie eines Tages, wenn eine gréRere hierher gehorige Artenzahl be- 
kannt geworden ist, noch weiter aufgeteilt werden miisse. Dafiir spricht 
auch schon unsere nur so wenige Arten umfassende Untersuchung. Hat 
doch unser spinosus-Typ der Symbiose nichts mit den drei weiteren von 
uns festgestellten Typen gemeinsam. Bei ihm handelt es sich um ein 
wohl abgewogenes Zusammenleben mit Bakterien in einer Form, die 
innerhalb der Pseudococcinen zunichst véllig isoliert dasteht und der 
man ein hohes Alter zuschreiben méchte. Die drei anderen Typen 
aber sind durch den Besitz von Hefen ausgezeichnet, also von Orga- 
nismen, die bisher niemals bei Pseudococcinen begegneten. Hier spricht 
alles dafiir, daB es sich um eine sekundare Aquisition handelt, die zur 
Verdrangung der Stammsymbionten gefiihrt hat. Ist es doch nicht das 
erste Mal, daf man bei Cocciden auf ein solches aus der Reihe fallendes 
Vorkommen von Hefen gestoBen ist! Unter den Asterolecaniinen steht 
das Auftreten von Hefen als alleinige Symbionten bei der Gattung 
Lecaniodiaspis véllig isoliert da. WaLczucH (1932) hat solche zum.ersten 
Mal von Lecaniodiaspis africana Newst. beschrieben und ich habe das 
gleiche bei einer noch nicht bestimmten javanischen Spezies festgestellt. 
Die zahlreichen Asterolecanium-Arten, Pollinia und Cerococcus, deren 
Symbionten ich ebenfalls aus eigener Anschauung kenne — sie sollen 
in einer der folgenden Studien dieser Reihe behandelt werden — stehen 
ihr mit ihren zum Teil staébchenformigen, meist aber zu unscheinbaren 
rundlichen Gebilden gewordenen Bakterien geschlossen gegeniiber. Ja, 
wenn die nicht sehr zuverlassigen Angaben Surngis (1919/20) sich be- 
statigen sollten, wiirden sich auch bei Lecaniodiaspis pruinosa HUNTER 
noch stabchenférmige Symbionten finden! 


Kine ahnliche Feststellung betrifft die Gattung Lakshadia Maup. 
Hier bewohnen bei allen Arten Hefen Leibeshéhle und Fettzellen wie 
bei den Lecaniinen und treten am hinteren Pol in das Ei iiber, waihrend 
die tibrigen Tachardiinen am oberen Pol infizierende Bakteriensym- 
bionten besitzen (Manprmassan 1929, 1931, 1932, 1935, WatozucH 
1932). 

Kin drittes Beispiel begegnete mir in der Gattung Stictococcus (1954, 
1955). Zwischen den beiden Arten, welche ich untersuchen konnte — 
sjoestedti Cook, und diversiseta Stuv. —, bestehen hier tiefgreifende Unter- 
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schiede, obwohl nach Auffassung der Systematiker alle Arten der Gat- 
tung, die eine eigene Unterfamilie repraisentiert, auf das engste mitein- 
ander verwandt sind. Bei der letztgenannten fanden sich Hefen, bei der 
ersteren Bakterien und alles spricht dafiir, daB die Symbiose mit Bak- 
terien die urspriingliche ist, waihrend sich bei diversiseta Ziige finden, 
welche fiir einen sekundaren Erwerb sprechen. Dies gilt vor allem fiir 
die Art der. Ubertragung, welche bei sjoestedti mittels einer geradlinigen 
Hiinfektion bewerkstelligt wird, wahrend bei diversiseta ein entspre- 
chender, nicht : zum. Ziele fiihrender Anlauf festzustellen ist und schlieB- 
lich erst Embryonen infiziert werden, was zugleich tiefgreifende Unter- 


ene in der friihen Embryonalentwicklung der beiden Arten bedingte. 


Auf die r antsprechenden a antibiotischen Wechselbeziehungen, die bei 


-Zikaden nicht selten sind und bald zur Verdringung von Bakterien, 


bald zu erneutem Ausscheiden der Hefen fiihren, kann hier nicht naher 
ees eameen werden, obwohl sie natiirlich eine wesentliche Stiitze 
unserer Auffassung darstellen. Es sei lediglich auf die so wertvollen 
Zikadenstudien von ‘a. iio Ga 1949) und Rav (1943) ver- 


wiesen.. — ioe: 

Dab -dergleic hen nicht nur bei Cocciden und Zikaden vorkommt, 
Aphiden, stellte ich zu meiner nicht geringen Uber- 
raschung auf Java fest. Bei einer Reihe von Hormaphidinen, aber 
keineswegs bei allen, treten an Stelle der typischen, kleinste runde Blas- 
chen darstellenden Symbionten, die man bereits bei so zahlreichen 
Gattungen stets konstatierte, zum Teil riesige, Knospen und Ketten 
bildende Hefen, welche trotz der enormen GréBenunterschiede die jungen 
Embryonen in der gleichen Weise nfizieren. Die Abb. 42 fiihrt die 
Symbionten zweier Hormaphidinen vor, beziiglich aller Hinzelheiten 
muB auf eine in Vorbereitung befindliche Studie verwiesen werden. 

AuBer in den obengenannten Fallen kommen nun aber, soweit unsere 
heutigen Kenntnisse reichen, auch noch bei allen Lecaniinen Hefen vor, 
und zwar in den drei Tribus der Lecaniini, Aclerdini und Micrococcini, 
wobei aus der ersteren schon sehr zahlreiche, aus den beiden anderen aller- 
dings erst je eine Art untersucht wurden!. Will man bei der Annahme 
einer monophyletischen Entwicklung der Coccidensymbiose beharren, 
wie dies z.B. Hugurs-ScHRADER (1948) tut, dann mu8 man notwendig 
annehmen, daf hier schon sehr friihzeitig durchweg eine Verdrangung 
der Stammsymbionten eintrat. Ob sich dies freilich jemals wird be- 
weisen lassen, erscheint sehr fraglich. 

Das zweite, die Phylogenie der Rastrococcus-Symbiosen betreffende 
Problem bezieht sich auf die bei drei Arten neben den Hefen gefundenen 
Bakterien. Hier gilt es, zu entscheiden, ob diese den wohlangepafiten, 


1 Beziiglich der nicht aufrechtzuhaltenden Angabe von Suro (1906), derzufolge 


auch Kermes quercus L. Hefesymbionten besiBe, s. BucHNER (1954, S. 420, Fufnote). 
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urspriinglich allein vorhanden gewesenen Bakterien, wie sie uns etwa 
Rastrococcus spinosus vorgefiihrt hat, gleichzusetzen sind, oder ob es 
sich um eine spitere akzessorische Erwerbung handelt. Alles spricht fiir 
die letztere Auffassung. Eine zusitzliche Bereicherung des Symbionten- 
besitzes ist zwar bei Cocciden keineswegs haufig, aber wo sie auftritt, 
ist der jiingere fast im allgemeinen leicht von dem alteren zu unter- 
scheiden. Dies gilt fiir die Monophlebinen, bei denen Watczucu (1932) 
zuerst entsprechende Beobachtungen machte, nachdem man bis dahin 
dank den Studien Preratonts lediglich die Monosymbiose bei Icerya 


© 42 
Abb. 42. Die Symbionten zweier Hormaphidinen, links von Asteropteryx lutescens V.D. G. 
rechts von einer Glyphinaphis bambusae v.D. G. 


purchast MASKELL gekannt hatte. Heute wissen wir, dai mit Ausnahme 
der véllig aberranten Marchalina hellenica auch alle anderen Mono- 
phlebinen den gleichen Stammsymbionten besitzen, da aber bei einer 
ganzen Reihe von ihnen auferdem Bakterien vorhanden sind, welche 
mit aller wiinschenswerten Deutlichkeit die verschiedensten Grade der 
Kinfiigung zeigen. Bei Icerya littoralis CocKERELL finden sich zumeist 
in Form von Kniiueln Bakterien auBerhalb des Mycetoms, aber doch in 
seiner unmittelbaren Nahe, zum Teil um Blutzellen geschart, manchmal 
aber auch in diesen, welche jedoch trotz dieses primitiven Verhaltens mit 
den tibrigen Symbionten in die Eizellen tibertreten. Bei einer Icerya aus 
Indien, welche nach Meinung eines Spezialisten mit Icerya aegyptica 
Dovet. identisch sein soll, traf Watozucn auf eine Symbiose, die ganz 
der von purchasi glich, aber bei Icerya aegyptica aus Agypten ist wieder 
auBerdem ein zartfadenformiges Bakterium vorhanden, das nun bereits 
im Mycetom lokalisiert ist, hier die Mycetocyten auseinanderdrangt und 
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von kleinen Kernen durchsetzt ist, also Syncytienbildung auslést. Ver- 
mutlich handelt es sich hier eben doch um zwei einander nahestehende 
Arten oder Varietaéten. Ganz ahnliche Verhiltnisse boten Icerya mont- 
serratensis Rit. How. und Echinocerya anomala Morr. Aber bei Mono- 
phlebidius indicus GREEN sowie Monophlebus dalbergiae GREEN und 
tamarindus GREEN erscheint die Unterbringung des zusiitzlichen Bak- 
teriums erst in vollendeter Form. Jetzt beschriinken sich die typischen 
Monophlebinensymbionten auf eine einschichtige Umrahmung der tief- 
gelappten Mycetome und deren ganzes Innere ist von einem die sekun- 
daren Symbionten fiihrenden Syncytium eingenommen. Aus Angaben 
von Krrao (1928), der freilich die Situation nicht richtig beurteilte, muB 
man schlieBen, da sich die Gattung Warajicoccus (Drosicha) ebenso 
verhalt. Seitdem habe ich auch bei den Llaveiinen, bei Aspidoproctus, 
Walkeriana und anderen Monophlebinen das Vorhandensein von im 
Mycetom untergebrachten Begleitbakterien festgestellt, so da® klar zu- 
tage tritt, daB diese Unterfamilie wie keine andere zur Aufnahme von 
solchen neigt. Daf es sich um zusatzliche Gaste handelt, geht nicht nur 
aus den verschiedenen Graden der Einfiigung hervor, sondern auch aus 
dem Umstand, daB die spater gekommenen Mikroorganismen auBer- 
ordentlich vielgestaltig sind, wahrend die Stammsymbionten mit groBer 
Eintonigkeit die gleiche Gestalt besitzen. Beide Momente charakteri- 
sieren auch die zusatzlichen Symbionten der Zikaden und Aphiden. 

AuBer bei den Monophlebinen waren innerhalb der Cocciden bisher 
lediglich bei den Tachardiinen Begleitsymbionten bekannt geworden 
(WaxtcozucH 1932). Doch handelt es sich hier nur um eine einzige Art 
(Tachardina silvestrii Maup.) und es ist angesichts der auffallenden 
Verschiedenheit, die den Bakteriensymbionten dieser Unterfamilie eigen 
ist, kaum zu sagen, welcher der beiden Gaste der urspriinglich allein 
vorhanden gewesen ist?. 

Die disymbiontischen Rastrococcus-Arten stellen also den dritten Fall 
einer Disymbiose bei Schildliusen dar. Doch ist die Situation bei ihnen 
insofern komplizierter als bei den Monophlebinen, als es sich nicht um 
einen Stammsymbionten und éinen zusitzlichen handelt, sondern nach 
unserer Auffassung der erstere zunichst von Hefen verdrangt wurde 
und anschlieBend das bereits wiedergewonnene Gleichgewicht durch den 
Zuzug von Bakterien erneut mehr oder weniger stark gestért wurde. 


1 Die Angaben, welche CarTER (1935, 1936) iiber das gelegentliche Vorkommen 
yon stabchenformigen Bakterien im Mycetom von Pseudococcus brevipes (CKL.) 
macht, seien in diesem Zusammenhang nur der Vollstandigkeit wegen erwahnt. 
Solange keine eingehendere Darstellung der Verhaltnisse vorliegt, lassen sie sich 
kaum rae unsere Fragen auswerten. Seine Annahme, daf nur diejenigen Lause, 
welche beiderlei Mikroorganismen enthalten, eine durch Griinfleckung der Blatter 
charakterisierte Krankheit der Ananas erzeugen, hat er spiter wieder aufgegeben 
(s. hierzu auch ZIMMERMAN 1948). 
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Das Verhalten der Bakterien bei Rastrococcus ,,pseudospinosus, die 
zwar gering an Zahl und nicht an Zellen gebunden sind, aber trotzdem 
geregelt iibertragen werden, entspricht ganz dem primitivsten Fall einer 
Disymbiose bei Monophlebinen, wie ihn Icerya littorals zur Schau tragt. 
Bei Rastrococcus iceryoides hingegen haben die Bakterien an Masse das 
Ubergewicht erlangt und das Fettgewebe in einer Form beschlagnahmt, 
die, wie der ,,Franssenii‘-Typ lehrt, sichtlich der Konstitution dieser 
Artengruppe naheliegt. Daf die weiten von ihnen okkupierten Zonen 
dabei kernfrei bleiben, diirfte als ein Symptom noch nicht ausgeglichener 
Wechselbeziehungen zu bewerten sein, und die Tatsache, daf sich ge- 
legentlich in diesem Bereich auch einige verirrte Hefen finden, darf viel- 
leicht als Reminiscenzerscheinung angesehen werden. Vor allem aber 
ist die Behandlung der Bakterien zu Beginn der Embryonalentwicklung 
fiir noch unvollkommen angepaBte Symbionten bezeichnend. Werden 
sie doch bei der Aufnahme in Zellen zunachst gar nicht beriicksichtigt 
und bleiben, wihrend sich Dotterkerne der Hefen bemachtigen, als ver- 
sprengte kernlose Massen gleichsam unbeachtet. Eine derartige ,,Ver- 
nachlassigung*‘ begegnet auch innerhalb der Fulgoriden bei zweifellos 
jingeren Erwerbungen und kann bei Hint ey nares geradezu zum Grad- 
messer fiir deren Reihenfolge werden. 


Alles spricht jedenfalls dafiir, daB sich in der Rastrococcus-Gruppe 
die symbiontischen Einrichtungen in besonderem Mae im Flu8 befinden 
und es ist daher doppelt bedauerlich, daB mir nicht eine gréBere Zahl 
einwandfrei bestimmter Arten und ein reicheres, jeweils auch das Stu- 


dium der Embryonalentwicklung erméglichendes Material zur Verfiigung 
stand. 


Zusammenfassung 


1. Die zu den Pseudococcinen zihlende Gattung Rastrococcus, deren 
Arten bis vor kurzem bald zu Phenacoccus, bald zu Ceroputo, gestellt 
wurden, hat eine tiberraschende Vielheit von Symbiosetypen ergeben, von 
denen keiner den bisher bei dieser Unterfamilie bekannt gewordenen 
Einrichtungen entspricht. Es werden fiinf aus Java und Bali stammende 
Arten untersucht, deren Symbiose jeweils spezifisch ist, welche aber 
zum Teil nicht bestimmt werden konnten, so daB sie mit provisorischen 
Namen gekennzeichnet werden. 


2. Rastrococcus spinosus (RoB.), von dem auch die Ubertragung der 
Symbionten auf die Eizellen und ihr Schicksal waihrend der Embryonal- 
entwicklung eingehend geschildert werden, besitzt Bakterien, welche in 
zahlosen locker verteilten und auf die Ventralregion beschrinkten 
Mycetocyten untergebracht sind. Bei einer ihm hinsichtlich der Sym- 
biose sehr nahestehenden Art (Rastrococcus , balinensis‘‘) bilden die 
Mycetocyten hingegen zusammenhangende Komplexe. Die Symbiosen 
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der iibrigen drei Arten haben jedoch nichts mit dem spinosus-Typ ge- 
meinsam. Rastrococcus ,,Franssenii“ ist durch ein syncytial verandertes, 
von groBen Kernen durchsetztes Fettgewebe gekennzeichnet, in dem 
zahllose Hefen, die bisher bei keiner Pseudococcine festgestellt wurden, 
untergebracht werden. Bei Rastrococcus iceryoides erscheint das Fett- 
gewebe ebenfalls hochgradig modifiziert, doch treten an Stelle der kern- 
haltigen Syncytien von ,,Franssenii‘‘ ausgedehnte, hier wie dort von 
einkernigen Fettzellen eingerahmte, kernlose Territorien, in denen un- 
gezihlte Bakterien leben. Auch hier fehlen die Hefesymbionten nicht, 
sind aber jetzt in sparlichen, den nicht verdinderten Regionen des Fett- 
gewebes eingelagerten oder auch frei liegenden gréBeren Zellen unter- 
gebracht. Beide Symbiontensorten werden in die Eizellen iibertragen. 
Rastrococcus ,,pseudospinosus lebt ebenfalls mit Hefen und Bakterien 
in Symbiose, doch treten die letzteren hier sehr an Zahl zuriick und finden 
sich nur freitreibend zwischen den Organen. Die Hefen jedoch sind in 
machtig anwachsenden Mycetocyten untergebracht, welche eindeutig 
auf infizierte, zundchst noch kleine Fettzellen zuriickgefiihrt werden 
konnten, Auch hier werden beiderlei Symbionten iibertragen. Auf dem 
Blastodermstadium entsteht ein merkwiirdiger, aus Fasern und Zellen 
-gebildeter Apparat, der der Verlagerung der Symbionten in die hintere 
Region des Keimes dient. 

_ 3. Im allgemeinen Teil werden die sieben nun bereits bei den Pseudo- 
coccinen bekannt gewordenen Symbiosetypen geschildert und anschlie- 
Bend stammesgeschichtliche Fragen erértert. Es werden die Griinde 
aufgefiihrt, welche dafiir sprechen, da bei den drei Arten, welche Hefen 
besitzen, diese die urspriinglichen Symbionten verdrangt haben und daf 
auch die neben den Hefen auftretenden Bakterien sekundare, zum Teil 
erst mangelhaft angepaBte Neuerwerbungen darstellen. 
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A. Einleitung 


Ein Erfassen gréf8erer dkologischer Zusammenhinge setzt die Kennt- 
nis der gesamten Organismenwelt des betreffenden Gebietes voraus. 
Was unser Wissen von den _Lebensgemeinschaften des Meeresbodens 
angeht, so ist. dieses heute noch sehr liickenhaft und griindet sich dabei 
_ weitgehend auf die dort existierende Makrofauna. Dies ist in Anbetracht 
der Schwierigkeiten, die dkologischer Arbeit mit ,,einer Tierwelt, die 
man nicht sieht’ (ScHuLzZ 1938), entgegenstehen, verstaéndlich, und so 
ist es nicht verwunderlich, da die marine Mikrofauna erst seit kurzer 
Zeit in zunehmendem MaBe bei biozénotischen Untersuchungen Beriick- 
sichtigung findet. 

Die vorliegende Arbeit steht im Rahmen der seit Jahren im Gange 
befindlichen Untersuchungen des Zoologischen Institutes Kiel tiber die 
Fauna der deutschen Kiisten. Ziel der Untersuchungen war es, nach 
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einer faunistischen Bestandsaufnahme die Harpacticidenbesiedlung der 
eulitoralen Kiistenzone einer vergleichend-dkologischen Betrachtung zu 
unterziehen unter gleichzeitiger Zusammenfassung bereits vorliegender 
Kinzeldaten. 


Herrn Professor Dr. A. REMANE, meinem hochverehrten Lehrer, danke ich fir 
die Anregung zu diesen Arbeiten und fiir sein standiges Interesse an allen damit 
in Zusammenhang stehenden Problemen.. Auch Herrn Dr. E. Scuutz danke ich 
fiir vielfache Hilfe und Uberlassung interessanten Materials. Ein groBer Teil der 
bearbeiteten Proben wurde in enger Zusammenarbeit mit den Herren Dr. P. Ax, 
Dr. H. BucnHoiz und Dr. 8. GERLACH gesammelt. 


B. Das Untersuchungsgebiet und die angewendete Methodik 


Im Eulitoral erfahrt der Meeresboden eine den hier ungemein unterschiedlichen 
Lebensbedingungen entsprechende reiche Aufgliederung in Einzelzonen. Die hier 
lebende Fauna ist von besonderem Interesse, da hier die marinen Bodenbewohner 
auf die Tierwelt des trockenen Landes einerseits und des SiiBwassers andererseits 
treffen. 

Das Untersuchungsgebiet beschrankt sich auf den schleswig-holsteinischen 
Teil der Kiisten der Nord- und Ostsee (Abb. 1). Die Probenentnahme wurde vor- 
wiegend auf einige Punkte konzentriert: 


N ordsee 


Insel Sylt. Strand und Sandwatten im Gebiet der Nordspitze (Ellenbogen, 
K6nigshafen, List) und bei Klappholttal. — Insel Amrwm. Der Weststrand von 
der Nordspitze der Insel bis nach Wittdiin, die gesamte Sandwattflache des Kniep- 
sandes und sandige bis schlickige Watten auf der Riickseite der Insel. — Hallig 
Hooge. Watt zwischen Hooge und Norderoog sowie Graben innerhalb der Hallig. — 
Husum. Sandige bis schlickige Watten am Nordstrander Damm, vor dem Porren- 
koog und vor dem Simonsberger Koog. — Westerhever Sand. Sandwatten beim 
Leuchtturm. — St. Peter. Strand und Sandwatten vor St. Peter-Ording und 
St. Peter-Béhl. — Biisum. Feinsandige bis schlickige Watten vor Biisum. 


Belisee 


Gelting Birk (Ausgang Flensburger Férde). Stillwasserbuchten. — Eckernférde. 
Hafen und Strand bei Altenhof. — Swrendorf. Brandungsstrand. — Schilksee. 
Brandungsstrand und Bewuchs an der Mole. — Kieler Innenforde. Bewuchs an 
Briickenpfihlen. — Laboe, Stein und Wendtorfer Bucht sowie Bottsand und Schén- 
berg. Brandungsstrand, Detritus-Sande und Stillwasserbuchten. — Hohwachter 
Bucht. Brandungsstrand bei Hohwacht und WeiSenhaus. — Heiligenhafen. Bran- 
dungsstrand und Stillwasserbuchten am Steinwarder und Graswarder (vorgelagerte 


Lagunen). — Insel Fehmarn. Burger Binnensee, Strandtiimpel und Strandseen 
an der Nord- und Nordwestkiiste. Brandungsstrand an der Ostkiiste bei Katha- 
rinenhof und Marienleuchte. — Liibecker Bucht. Loébrsdorfer See, Timmendorfer 


Strand, Travemiinde. Strand und Bewuchs. 


Brackwasser 
Gotteskoogsee (nérdlich Niebiill). Oligohalin. — Schlei von Kappeln bis Schleswig 
mit Haddebyer und Selker Noor. — Schwansener und Hemmelmarker See an der 


Eckernforder Bucht. — Windebyer Noor bei Eckernforde. — Kleiner Kiel in 
Kiel. — Behrensdorfer und Sehlendorfer Binnensee bei Hohwacht. — Neustddter 
Binnensee (Liitbecker Bucht). — Trave zwischen Liibeck und Travemiinde. .— 


Zur Okologie der Harpacticoidea (Crust. Cop.) 151 


Nord-Ostsee-Kanal zwischen Kiel und Rendsburg, am Flemhuder See, bei Riister- 
bergen und bei Hochdonn. 

Die vorliegenden Untersuchungen wurden in den Jahren 1949—1953 im 
Zoologischen Institut Kiel durchgefiihrt. Es wurden weit iiber 1000 Proben unter- 
sucht. Da oft nur ungeniigende Zahlen von Harpacticiden gefunden wurden, 
erschien es nétig, durch Bearbeitung einer méglichst groBen Zahl von Proben zu 
einem geniigend gesicherten Bild iiber die vorkommenden Arten und ihr zahlen- 
mafBiges Verhaltnis zueinander zu kommen. 


a 30 km 


Kieler Bucht 
(15-20 Yoo) 


Heiligenhaten 
Fra> 


. OEY Grossen- 
er Weissend brode 
fohwacht "US 


Nordsee 
[> 30 oo) 


Abb. 1. Das Untersuchungsgebiet. Uhbersichtskarte von Schleswig-Holstein mit den 
F eingetragenen Stationen 


Fiir einen Vergleich mit der vorliegenden Arbeit sind besonders die Unter- 
suchungen von Ax (1951) und GertacH (1953) heranzuziehen, die die Turbel- 
larienfauna bzw. die Nematodenbesiedlung der gleichen Gebiete behandeln. Beide 
Autoren geben ausfiihrliche Darstellungen der untersuchten Lebensriaume, weswegen 
die hier iiber diesen Gegenstand gemachten Angaben allgemein kurz gefaBt werden 
konnten. 

Die Abgrenzung des Untersuchungsgebietes ergab sich methodisch dadurch, 
daB nur der Uferbezirk des Meeresbodens, der also noch ohne besondere Hilfs- 
mittel zu erreichen ist, beriicksichtigt wurde. So liegt die untere Grenze bei einer 
Wassertiefe von 1,5—2 m, was auch etwa dem Bezirk entspricht, in dem deutliche 
eulitorale Lebensbedingungen (gelegentliches Trockenfallen, Brandungswirkung 
usw.) herrschen. Die obere Grenze des Untersuchungsgebietes ist notwendiger- 
weise der Bezirk, in dem wegen durchschnittlich zu groBer Trockenheit keine 
Copepoden mehr leben. Am vegetationslosen Strand wird diese Grenze spaitestens 
durch den Beginn des trockenen Diinensandes angezeigt; hier wurden also auch 
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noch supralitorale Lebensréume beriicksichtigt. Aus dem Detritus feuchter Salz- 
wiesen liegen nur erst von der Beltseekiiste einzelne Stichproben vor. 

Sandbewohnende Formen wurden durch Ausschlémmen mit einem Plankton- 
kescher angereichert. Soweit méglich, wurden die Individuen lebend bei 10—30facher 
VergréBerung unter einer binokularen Lupe aus kleinen Mengen des Substrates 
mit einer Kapillarpipette herausgefangen. Als Schnellverfahren und bei Proben 
mit geringer Besiedlungsdichte bewahrte sich sehr das Ausschlammen mit schwachem 
Formalin-Zusatz. Auch fiir die Untersuchung quantitativer Probenserien wurde 
dieses Verfahren angewendet, wodurch die vorhandene Fauna mit nur geringen 
Verlusten erfaBt werden kann, wie Kontrolluntersuchungen zeigten. 

Detritusreiche Substrate und Schlamm sind zum Ausschlammen weniger 
geeignet. Hier wurden nach geniigender Zeit die oberflachlichen Substratschichten, 
in denen sich die Fauna sammelt, in kleinen Mengen durchgemustert. Aus Phytal- 
proben wurden die sich an der Lichtseite ansammelnden Individuen erfaBt, wobei 
jedoch zu beachten ist, daB einige Arten trotz Sauerstoffmangels nicht positiv 
phototaktisch werden und oft schnell absterben. Bessere Ergebnisse lieferte auch 
hier ein Ausspiilen in schwachem Formalin. 

Salzgehaltsmessungen wurden mit Hilfe von Araeometern und Umrechnung 
der MeBwerte nach der Knudsen-Tabelle durchgefiihrt. 

Die ausgesonderten Individuen wurden in 2—4%igem Formalin konserviert 
und zur Praparation und Bestimmung in Pikrin-Glycerin (nach Kure 1949a) 
iiberfiihrt. Zur Préparation wurden angeschliffene Minutienstifte und ein Praparier- 
mikroskop mit bis 100facher VergréBerung verwendet. 

Die Bestimmungsarbeit an den Harpacticoidea wird durch die umfassende 
Monographie von Lane (1948) ungemein erleichtert. Dort ist auch die gesamte 
Literatur tiber diesen Gegenstand zusammengetragen, so daB es sich hier ertibrigt, 
ein umfangreiches Verzeichnis benutzter systematischer Schriften anzufiigen. 


Biozénotische Untersuchungen k6nnen grundsatzlich auf zwei ver- 
schiedenen Wegen durchgefiihrt werden (vgl. RemaneE 1951, z. B. auch 
TISCHLER 1950): 


Zum Ausgangspunkt kénnen geographische oder biologische Ein- 
heiten genommen werden, also entweder biotopmaBig erfaBbare Unter- 
schiede des Substrates, der Héhenlage usw., oder vorhandene auffallige 
Lebensgemeinschaften (Makrofauna!), also Assoziationen, Synusien ver- 
schiedener Artengruppen. Beide Mdglichkeiten besitzen gleiche Be- 
rechtigung. Beide Methoden wurden auch bei den vorliegenden Unter- 
suchungen angewendet. Probenserien aus biotopmaBig scheinbar gleich- 
artigen Gebieten erlaubten bei einer Analyse der in ihnen gefundenen 
Fauna, vorhandene biologische Unterschiede zu erkennen und lieBen 
dadurch wiederum Riickschliisse auf variierte Umweltfaktoren zu. 

Das auf diese Weise entstandene Bild der Gliederung der eulitoralen 
Harpacticidenfauna in einzelne Assoziationen wird im Anschlu8 an 
die Schilderung der Besiedlung der einzelnen Lebensstatten zur Dar- 
stellung gebracht. Hinweise auf das Wirken der wichtigsten Umwelt- 
faktoren sind ein Versuch einer Analyse des im Lebensraum vorhandenen 
Beziehungsgefiiges zwischen Umwelt und Organismus. 
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C. Verzeichnis der gefundenen Arten 


Folgende 118 Arten wurden im Untersuchungsgebiet nachgewiesen. Hin dem 
Artnamen vorangestellter ,,*‘‘ bedeutet, daB der Nachweis der Art fiir den Bereich 
der deutschen Kiisten neu war (19 Arten)!. 


Fam. Longipediidae 
Longipedia minor helgolandica Kur 
(1949) 
Fam. Canuellidae 
Canuella perplexa T. et A. Scorr 
*Canuella furcigera Sars 
Fam. Ectinosomidae 
Ectinosoma (H.) melaniceps Bonck 
Ectinosoma (E.) normani T. et A. Scorr 
Ectinosoma (H.) herdmani T. et A.Scorr 
Ectinosoma (H.) elongatum Sars 
Ectinosoma (H.) curticorne BoEcK 
Ectinosoma (H.) gothiceps GIESBRECHT 
Sigmatidium difficile GIESBRECHT 
Sigmatidium minor (Kunz) 
Pseudobradya minor (T. et A. Scort) 
Arenosetella germanica Kunz 
Arenosetella tenuissima (KLIB) 
_Pararenosetella leptoderma (Kun) 
Pararenosetella spec. 
Fam. Phyllognathopodidae 
*Phyllognathopus viguiert (MauPas) 
Fam. D’Arcythompsoniidae 
Horsiella brevicornis (DouUWwE) 
Horsiella trisetosa Kunz 
*Horsiella ignava Noopt (1953b) 
Fam. Tachidiidae 
Huterpina acutifrons (DANA) 
Tachidius discipes GIESBRECHT 
Microarthridion littorale (POPPE) 
Thompsonula hyaenae (I. C. THompson) 
Fam. Harpacticidae 
Harpacticus chelifer (0. F. MULLER) 
Harpacticus uniremis KROYER 
Harpacticus gracilis CLaus 
Harpacticus flecus BrRapy et RoBERT- 
SON 
Harpacticus obscurus T. ScortT 
: Fam. Tisbidae 
Tisbe furcata (BarrD) 
Fam. Peltidiidae 
Alteutha interrwpta (GoopstR) 
Fam. Tegastidae 
Tegastes nanus SARS 
Parategastes sphaericus CLAUS 


Fam. Thalestridae 
Thalestris longimana CLAUS 
Parathalestris harpacticoides (CLaus) 
Parathalestris clawsi (NoRMAN) 
Diarthrodes nobilis (BATRD) 
Diarthrodes pygmaeus (T. et A. Scort) 
Dactylopodia vulgaris (Sars) 
*Dactylopodia vulgaris holsatica Noopt 
(1953 b) 
Paradactylopodia latipes (BoECK) 
Fam. Diosaccidae 
Stenhelia (D.) palustris BRapy 
Diosaccus tenuicornis CLAUS 
Amphiascus minutus (CLAUS) 
Paramphiascopsis longirostris (CLAUS) 
Amphiascoides debilis (GIESBRECHT) 
Schizopera clandestina (Ku1B) 
*Schizopera ornata Noopt et Puras- 
JOKI (1953) 
Fam. Metidae 
Metis ignaea PHILIPPI 
Fam. Ameiridae 
Ameira parvula (CLAUS) 
*Psammameira hyalina Noopt (1952b) 
Nitocra typica Bonok 
Nitocra spinipes Bock 
Nitocra lacustris (SCHMANKEVITSCH) 
Nitocra hibernica (BRADY) 
*Nitocra fallaciosa KLIE 
Nitocrella reducta (SCHAFER) 
*Nitocrella halophila Noopv (1952b) 
*Nitocrella polychaeta Noopt (1952b) 
Leptomesochra macintoshi T.et A. Scorr) 
*Leptomesochra eulitoralis Noopt(1952b) 
Fam. Paramesochridae 
Paramesochra acutata Ki 
Paramesochra helgolandica Kunz 
Paramesochra minor (T. et A. Scort) 
Paramesochra herdmani (THompson et 
A. Scort) 
Paramesochra holsatica Ki1E 
Paramesochra constricta (NICHOLLS) 
Remanea arenicola KLE 
Fam. Canthocamptidae 
Canthocamptus staphylinus JURINE 


1 Bine zusammenfassende Darstellung samtlicher Arten mit Fundortangaben 
und einer kurzen dkologischen Charakteristik fiir jede Art erschien in den Schriften 
des Naturwissenschaftlichen Vereins fiir Schleswig-Holstein (NoopT 1956). 
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Canthocamptus microstaphylinus WOLE 


Mesochra pygmaea (CLAUS) 
Mesochra lilljeborgi BoEcK 
Mesochra rapiens (SCHMEIL) 
Mesochra aestuarii GURNEY 
Attheyella crassa (SARs) 
Attheyella wierzejskit (MRAZEK) 
Attheyella trispinosa (BRADY) 
* Moraria brevipes (SARS) 
Ttunella muelleri (GAGERN) 
Bryocamptus minutus (CLAUS) 
Bryocamptus pygmaeus (SARs) 
Elaphoidella gracilis (SaRs) 


Parastenocaris vicesima Ku1E 
Parastenocaris phyllura KinFER 
Fam. Cletodidae 


_Enhydrosoma propinquum (BRADY) 


Enhydrosoma longifurcatum Sars 
*Hnhydrosoma garienis GURNEY 
Cletocamptus confluens (SCHMEIL) 
Rhizothrix minuta (T. Scorr) 
Rhizothrix gracilis (T. Scort) 
*Rhizothrix reducta Noopt (1952b) 
Nannopus palustris BRADY 
Huntemannia jadensis PopPrE 
Pontopolites typicus T. Scort 


*Paracamptus schmeili (MRAZEK) ~ 
*Nannomesochra arupinensis (BRIAN) 
Fam. Cylindropsyllidae 
Evansula incerta ('T. Scort) 
Evansula pygmaea (T: Scort) 
Stenocaris minuta NICHOLLS 
Paraleptastacus spinicauda (T. et 
A. Scott) - as 
Psammastacus confluens NICHOLLS 
*Arenocaris bifida NICHOLLS 
Arenopontia subterranea Kunz 
*Psammotopa phyllosetosa Noopt 
(1952b) 
Fam. Parastenocaridae 
* Parastenocaris. fontinalis SCHNITTER et 
CHAPPUIS 


*Mesocletodes arenicola Noopt (1952b) 
Parepactophanes minuta Kunz 
Fam. Laophontidae 

*Laophonte setosa BOECK 

Laophonte baltica KLE 

Laophonte trilobata WILLEY 

* Pilifera gracilis (T. Scorr) 

Heterolaophonte minuta (BoEcK) 

Paronychocamptus curticaudatus 
(Borcr): 

Paronychocamptus nanus (SARs) 

Asellopsis hispida BRADY et ROBERTSON 

Asellopsis intermedia (T. Scott) 

Platychelipus littoralis BRapyY 

Onychocamptus mohammed (BLANCHARD 
et RicHaRD) ; 


D. Die Harpacticiden der Lebensgemeinschaften des Eulitorals 


Auf die methodischen Grundlagen, die fiir die Erfassung der bio- 
zOnotischen Gliederung der im Eulitoral vorkommenden Harpacticiden- 
besiedlung angewendet wurden, ist bereits im Kapitel B eimgegangen 
worden. Um zusammenzufassen, wurde so vorgegangen, daB aus einer 
moglichst grofen Anzahl untereinander sich méglichst entsprechender 
Lebensraéume eine grofe Anzahl Proben untersucht wurde. Aus jeder 
Probe wurden méglichst viele Individuen bestimmt und zum AbschluB 
die prozentuale Haufigkeit der Arten in jeder Probe ermittelt. Die 
Art der Bearbeitung war also zumeist nicht quantitativer Natur, doch 
lieBen sich aus der Haufigkeit der in den Proben vorkommenden Tiere 
Schliisse auf die tatsichliche Besiedlungsdichte ziehen. Andererseits 


sind alle Proben direkt miteinander vergleichbar, was die relative 
Haufigkeit der Arten betrifft. 


Die Prozentwerte wurden in Tabellen zusammengefaBt. So war es 
méglich, umweltbedingte Differenzen in der Besiedlung eines geo- 
graphisch definierten Lebensraumes zu erkennen und dadurch — 
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methodisch den umgekehrten Weg gehend — wiederum Riickschliisse 
auf eben diese variierten Lebensbedingungen selbst zu ziehen. 

Die Zahl der untersuchten Proben ist sehr gro8. Fur die hier vor- 
liegende Bearbeitung wurden fiir jede Gemeinschaft,:die in sich die 
Bindung einer Assoziation vermuten lieB, typische Proben zur Aufstel- 
lung von Tabellen ausgewahlt. Typische Proben in zweierlei Hinsicht: 

1. Was die Zahl der aus jeder Probe bestimmten Individuen angeht 
und somit die statistische Sicherung der gefundenen Werte betrifft. 
Je nach der Anzahl der in einer Probe gefundenen Arten wurden nach 
Méglichkeit nur solche Proben herangezogen, die mindestens 50 Indivi- 
duen ergeben hatten. Als bytes brauchbare Zahl wurden ol Indivi- 
duen je Probe gewertet. 

2. Nach Moglichkeit wurden nur solche Proben verwendet, die deut- 
lich ihre Zusammengehérigkeit zur gleichen Assoziation erkennen lieBen. 
Als weniger typisch beiseite gelassene Proben wurden jedoch zur Be- 
’ urteilung des Gesamtbildes mit herangezogen. 

In anderen Fallen werden Proben aus geographisch abgegrenzten Fundorten 
(einzelne Gewasser usw.) fiir sich zu Tabellen vereinigt, um Sondercharaktere 
der betreffenden Lebensraume zum Ausdruck zu bringen. 

Das Ergebnis sind prinzipiell gleich aufgebaute Tabellen, die nach 
Moglichkeit je 10 Proben enthalten. Falls die Anzahl typischer 
Proben nicht ausreichte, wurde diese Zahl unterschritten; bei anderer 
Gelegenheit soll eine groBere Zahl von Proben die Schwankungsbreite 
der hier lebenden Fauna verdeutlichen. 

Fiir jede Art wird in den Tabellen die Prozentzahl, in der sie in der 
betreffenden Probe enthalten war, angegeben. Am Ende der Tabellen 
wird als Présenz (P) die Stetigkeit der Art errechnet, mit der sie am 
betreffenden Fundort auftrat, also der Prozentsatz der Proben, in denen 
sie tiberhaupt enthalten war. Ferner wurde fiir die Tabellen, in denen 
es sinnvoll erschien, die durchschnittliche Hiiufigkeit jeder Art als 
Dominanz (D) berechnet. 

Arten, die in nur geringer Stetigkeit gefunden wurden, werden als 
Einzelfunde mit Angabe ihres Prisenzwertes in der Reihenfolge ihrer 
Haufigkeit am Ende der Tabellen zusammengefaBt. Fir den betreffen- 
den Lebensraum charakteristische Arten sind durch ,,!‘‘ gekennzeichnet. 
Arten in ,,()‘ gelten als Irrgaste. 

Auf diese Weise ist es méglich, einen ziemlich genauen Hindruck 
von der wechselnden Haufigkeit der Arten innerhalb der verschiedenen 
Lebensraume zu gewinnen, da die so gefundenen Werte direkt mit- 
einander vergleichbar sind. Am Ende dieses Kapitels wird die sich so 
ergebende biozénotische Gliederung des Untersuchungsgebietes mit den 
fir jeden Lebensraum charakteristischen Arten und den dort dominieren- 
den Formen zusammenfassend dargestellt. 
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I. Nordsee 


Gerade im Bereich der deutschen Nordseekiiste erfaihrt der Bezirk 
des Eulitorals seine gréBte Ausdehnung. Riesige Flachen fallen hier 
bei jeder Ebbe trocken. Allgemein ist dieses Wattenmeer der direkten 
Einwirkung der Meeresbrandung entzogen. An seinem Aufenrand ist 
eine schiitzende Kette von Inseln und Sandbénken vorgelagert. Der 
Zu- und AbfluB des Wassers beschrankt sich auf oft tief eingeschnittene 
Priele, die durch ,,Tiefs‘‘ zwischen den Inseln hindurch mit dem Meere 
in Verbindung stehen. 

Die reiche Fauna der Flachen dieses Wattenbodens zeigt die unter- 
schiedlichen értlichen Lebensbedingungen in der Ausbildung einer Fille 
verschiedener Lebensgemeinschaften. Unterschiedliche Wasserbewegung, 
relative Hohenlage, Art des abgelagerten Substrates, Differenzen im 
Salzgehalt usw. sind Faktoren, die in der wechselnden qualitativen 
und quantitativen Zusammensetzung der tierischen und pflanzlichen 
Besiedlung hier besonders deutlich ihren Ausdruck finden. 


Die Wattenfauna ist bereits Gegenstand einer Reihe d6kologisch-faunistischer 
Untersuchungen gewesen. Von besonderem Interesse sind hier die Arbeiten von 
THAMDRUP (1935), WOHLENBERG (1937), LINKE (1939), KOnic (1943) und ScHusTER | 
(1951). Eine Zusammenfassung des bis dahin erarbeiteten Materials gab REMANE 
(1940) und betonte dabei die Bedeutung der Mikrofauna fiir die marine Okologie, 
die bis dahin auch im Gebiet des Wattenmeeres fast ganz unberiicksichtigt ge- 
blieben war. Weitere Untersuchungen — mit Beriicksichtigung der Mikrofauna — 
unternahmen unter anderem ScuuLz (1936, 1938), ScuuLtz und Meyer (1939), 
DE Vos und REDEKE (1941), Ax (1951), Smipt (1952) und GeRLAcH (1953). Gerade 
die Mikrofauna ist durch ihren Individuen- und Artenreichtum fiir ékologische 
Studien besonders geeignet. 

Im folgenden wird der Schilderung der Zénosen des extremen 
Brandungsstrandes — lotische Lebensrdume — die Darstellung der 
Besiedlung der gegen Wasserbewegung mehr geschiitzten Bereiche — 
lenitische Lebensréaume — angeschlossen. Proben aus vereinzelt vor- 
kommendem Pflanzenwuchs — Assoziationsfragmenten des Lebens- 
raumes des Phytals (REMANE 1933) — vervollsténdigen das Bild. 

a) Lotische Lebensriume. Grad der Wasserbewegung und Sinkstoff- 
gehalt des Sedimentes, nicht zuletzt auch seine KorngréBe, stehen in 
direkter Beziehung zueinander. Brandungszonen finden sich tberall 
dort, wo das offene Meer direkt auf einen ungeschiitzten Strand ein- 
wirken kann. WeiBe Sande groBer Reinheit sind das Ergebnis. Eine 
ausfithrliche Darstellung der Strukturteile eines solchen Brandungs- 
strandes gibt Gmriacn (1953). Es gentigt daher hier ein Hinweis auf 
die wichtigsten Einzelheiten. 

Kin je nach den Grtlichen Gegebenheiten mehr oder weniger steil 
ansteigender Sandstrand zeigt im Untersuchungsgebiet im Bereich der 
Hochwasserlinie stets eine typische Bildung: eine von den auflaufenden 
Wellen geebnete harte Sandfliche, deren Neigungswinkel stets groBer 
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ist als der tibrige eulitorale und supralitorale Strand (Abb. 2a). Dieser 
»Prallhang wird nur zur Zeit des Hochwassers vom Meer erreicht, 
wahrend der Ebbe liegt er ganz trocken, und es kommt, besonders bei 
grobsandigen Boden, an seinem FuB8 zu lebhaftem Sickerwasseraustritt 
(,,Quellregion). Es handelt sich dabei einerseits um das zur Flutzeit 
in den Prallhang eingedrungene Wasser, andererseits um das Grund- 
wasser unter den supralitoralen Bereichen, das sich aus Niederschligen, 
siiBem Grundwasser und dem Inhalt der hinter dem Prallhang liegenden, 
nur bei Hochfluten mit Seewasser sich fiillenden rinnenartigen Hoch- 
wannen zusammensetzt (vgl. unten, Kiistengrundwasser). 


Meerwarts vom Prallhang, zur Niedrigwasserlinie hin und weit tiber 
diese hinaus, tragt der Boden durch die Wellenbewegung deutliche 


Hochwassersinie 


Meadngwasserlinie 


Brandungsprie/ 
Abb. 2a. Schema des Brandungsstrandes der Nordseekiiste 


Rippelmarken. Bei flach ansteigendem Strand kénnen haufig vor dem 
eigentlichen Prallhang eine Reihe von Sandbanken vorgelagert sein, im 
Untersuchungsgebiet z. B. am AuBenstrand von Amrum und St. Peter. 
Diese Sandbanke geraten bei Hochflut zwar vollig unter Wasser, 
brechen jedoch die starkste Brandung, so daB zum eigentlichen Prall- 
hang hin das Wasser bereits etwas ruhiger ist. Dies findet seinen Aus- 
druck in sparlicher Ansiedlung von Arenicola, die nur extrem lotischen 
Gebieten fehlt. 

Nach Remane (1940) rechnen diese lotischen Lebensraume eines 
Brandungsstrandes zur Bathyporeia-Haustorius-Zonose, die aus der sub- 
litoralen Region bis ins Eulitoral hinaufreicht und hier ihre obere Grenze 
hat. Der spezifisch eulitoralen Ofoplana-Zonose der gezeitenlosen Meere 
(Remane 1940) entspricht an der Nordsee annahernd der Bereich des 
Prallhanges. Besonders an seinem Ful — bei Niedrigwasser die Quell- 
region — wird durch die hier extreme Wasserbewegung das grdbste 
Material angehauft. Im Bereich der Niedrigwasserlinie konnten keine 
entsprechenden Erscheinungen beobachtet werden. Dies erklart sich 
einmal aus dem dort allgemein flacheren Verlauf des Strandes und zum 
anderen aus der Inkonstanz der Niedrigwasserlinie. 

In Tabelle 1 sind einige Proben aus dieser eulitoralen Bathyporeia- 
Zonose zusammengestellt. Es handelt sich um Sande mittlerer bis 
feiner Kérnungsstufen, wie sie bei St. Peter, Westerhever und Amrum 
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(Kniepsand!) vorkommen. Die Gesamtzahl von 17 Arten ist im Ver- 
gleich zu verwandten Lebensréumen gering. Es dominieren fiir Sand- 
péden typische Arten, selbst unter den Gisten treten eurydke Arten 
und Irrgaste sehr zuriick. 


Tabelle 1. Brandungssand, Bathyporeia-Zone, Feinsand 


Harpacticus flexus. .. . 
Thompsonula hyaenae . . 
Canuella perplexa . 
Pseudobradya minor. . . 
Asellopsis intermedia. 
Arenosetella tenuissima . 
Rhizothrix minuta. . . . 
Paraleptastacus spinicauda 16| 4) 30} 2 


Einzelfunde: Microarthridion littorale (20), (Alieutha interrupta, 20), Asellopsis 
hispida (10), Rhizothrix gracilis! (10), Arenocaris bifida! (10), (Ectinosoma herd- 
mant, 10), (Longipedia minor helgolandica, 10), Tachidius discipes (10), Ameira 
parvula (10). — Artenzahl: 17. , = 


Tabelle 2. Brandungssand, in Mulden etwas geschiitzt, mit wenig Arenicola, Feinsand 


Amrum, Kniepsand 
Juli 1950 


Harpacticus flexus. . 
Tachidius.discipes . 
Arenosetella tenuissima . 


18 
Paraleptastacus spinicauda 5 
Asellopsis intermedia. al 
Canuella perplexa . . 2 


Rhizothrix minuta . . 


Einzelfunde: Thompsonula hyaenae ! (18), (Arenosetella germanica, 13), Evansula 
incerta (13), Pseudobradya minor (13), (Arenopontia subterranea, 13).— Artenzahl: 12. 


Zur Verdeutlichung sind in Tabelle 2 Proben aus der durch Sand- 
binke geschiitzten Zone mit Arenicola-Siedlung zusammengestellt. Hier 
ist eine deutliche Verschiebung der Haufigkeit der Arten eingetreten. 
Zwar dominiert, wenn auch in herabgesetztem Mae, noch immer 
Harpacticus flexus. Dagegen steht Tachidius discipes, der in Tabelle 1 
kaum in Erscheinung trat, plotzlich an 2. Stelle. Es ist dies eine 
im ganzen Untersuchungsgebiet haufige Art, die praktisch in keinem 
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Lebensraum fehlt. Immerhin lassen sich aus ihrer Haufigkeit gewisse 
Schliisse ziehen. Arten, denen die Bedingungen dieses obersten, bei 
Niedrigwasser hochwannenartigen Abschnittes der Bathyporeia-Zone 
nicht mehr zusagen, treten zuriick (Canuella perplexa, Rhizothriaz minuta, 
Thompsonula hyaenae, Arenocaris bifida, Pseudobradya minor). Statt 
dessen finden sich Elemente der Grundwasserfauna ein (Arenosetella 
germanica, Arenopontia subterranea), die hier als Irrgiste aufzufassen 
sind. Jedoch zeigen sich noch keine grundlegenden Unterschiede zur 
Fauna der Tabelle 1. 


Im Gegensatz zu Tabelle 1 und 2 stammen die Proben der Tabelle 3 
aus Substraten gréberer Kornung, wie sie an der Nordspitze von Amrum, 
besonders aber auf Sylt anzutreffen sind. Uber die interessante Har- 
pacticidenfauna von Sylt wurde bereits berichtet (Noopt 1952b). Das 
damals bearbeitete Material wurde in die vorliegende Zusammenstellung 
mit aufgenommen. 


Tabelle 3. Brandungssand, Bathyporeia-Zone, Grobsand 


Amrum Nord Sylt 


Klappholttal 
1951 Juli 1951 


Juli 
1951 


6 
Harpacticus flecus. . . . | 48 | 29 62 | 35 CORE ate | Peay (ee 
Paraleptastacus spinicauda | 18 2 3 | 65 59 fo ear) (ie &) 
Asellopsis intermedia. . . | 12 9 | 69 | 15 50} 13 
Canuella perplexa. .. . 2 4 5 10 | 50] 3 
Pararenosetella spec. . 50 9 | 16 | 38] 9 
Paramesochra constricta . 32 1 23 | 38] 7 
Tachidius discipes. . . . 9 6 | 12 38] 3 
Evansula incerta. ... . 5 11 8.1.38] 38 
Arenosetella germanica . 1 2 5 38] 1 
Rhizothrix gracilis. . . . li 2 1 | 38] 1 
Paramesochra holsatica. . 30 5 25| 4 
 Arenosetella tenuissima. . 9 25 25) 4 
Remanea arenicola. ... 10 5 25:|) *2 


Einzelfunde: Nitocra typica! (15), (Hctinosoma curticorne, 25), (Amphiascoides 
debilis, 25), Pararenosetella leptoderma! (13), Evansula pygmaea! (13), (Micro- 
arthridion littorale, 13), Leptomesochra eulitoralis (13), Rhizothrix reducta! (13), 
~ Rhizothrix minuta (13), Arenocaris bifida! (13), Stenocaris minuta! (13), Para- 
mesochra minor! (13), (Huntemannia jadensis, 13), Thompsonula hyaenae (13). — 
Artenzahl; 16. 


Die Grobsandfauna ist auffallig viel reicher als die der entsprechen- 
den feinen und mittleren Sande. Die Artenzahl steigt auf 26. Mit Aus- 
nahmen treten die gleichen Arten wie in Tabelle 1 wieder auf. Von den 
Arten, die dagegen fehlen bzw. selten werden (Thompsonula hyaenae, 
Pseudobradya minor, Arenosetella tenuissima, Rhizothrix minuta) kann 
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angenommen werden, da ihnen die Lebensbedingungen des feinen 
Sandes mehr zusagen. (Zwischen beiden Extremen vermitteln die Funde 
von der Nordspitze von Amrum.) An ihre Stelle treten Arten, die das 
grobere Liickensystem des Grobsandes bevorzugen (z. B. Paramesochra, 
Remanea, Pararenosetella, Evansula, Stenocaris, Leptomesochra sowie 
Rhizothrix gracilis und Rh. reducta). 

Insgesamt wurden die Proben der Tabelle 3 im Vergleich zu Tabelle 1 
an Orten wesentlich exponierterer Lage gesammelt. Besonders der 
Strand von Klappholttal auf Sylt liegt direkt dem Weststurm aus- 
gesetzt. Demgema8 findet sich hier eine zwar relativ arme, aber sehr 
typische Fauna. 

Eine interessante Erganzung des Bildes bietet ein in Tabelle 51 
dargestelltes quantitatives Profil durch die eulitorale Bathyporeta-Zone 
vor der Nordspitze von Amrum (vgl. 8.214). Der Sand enthalt noch einen 
Anteil feinerer Kornungsstufen (s. oben), doch ist bereits eine recht 
typische Grobsandfauna vorhanden. Einige Arten (Canuella perplexa, 
Pseudobradya minor, Thompsonula hyaenae, Rhizothrix minuta, Asellopsis 
intermedia) werden zur unteren Grenze des Eulitorals hin haufiger. Sie, 
die alle nicht zu den eigentlichen Bewohnern des Sandliickensystems 
gehoéren, entgehen so der stirksten Brandungswirkung (vgl. Kapitel F). 

Andere Arten nehmen dagegen zur Quellregion hin stark zu. Eine 
Zusammenstellung von Proben aus dieser Zone (Tabelle 4) zeigt den 
tiberraschenden Artenreichtum noch deutlicher. Drei Griinde sind fir 
diese Erscheinung anzugeben: 1. Die Zone enthalt eine Mischfauna. 
Hier treffen die marinen Sandformen auf die Grundwasserbewohner 
(vgl. Noopr 1952b). — 2. Hier ist das Substrat extrem grobk6érnig bis 
kiesig (auswaschende Wirkung des Wellenschlages!). — 3. Hs sind 
optimale Ernahrungsbedingungen vorhanden (zerschlagenes Plankton), 
die einer nicht nur arten-, sondern auch individuenreichen Fauna 
(Tabelle 51!) gute Existenzméglichkeiten bieten. 


Diesen positiven Faktoren entgegen steht die hier zur Flutzeit un- 
gemein starke Bewegung des Kiesbodens durch die Brandung. Es ist 
kaum vorstellbar, wie die Liickensystemsfauna dieser mechanischen 
Beanspruchung iiberhaupt standhalten kann (vgl. Kapitel F). 


In Tabelle 4 sind Proben aus grobem Sand (Sylt, Amrum-Nord) 
mit solchen aus feinerem Substrat (Amrum-Kniepsand) vereinigt. Von 
den in nennenswerter Zahl gefundenen Arten sind nur wenige beiden 
Gebieten gemeinsam. Eine Hinzunahme der als Begleitformen gefiihrten 
Arten wiirde die Erscheinung der viel armeren Feinsandfauna noch 
deutlicher machen. Doch auch im groben Sand existiert keine spezifi- 
sche Quellregionsfauna. Tabelle 4 zeigt, wie von der Vielzahl gefundener 
Arten kaum eine in gréerer Anzahl (Dominanz!) hier vorkommt. Es 
dominiert der in Sandbéden allgemein verbreitete Paraleptastacus 
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spinicauda. Arenosetella germanica gehort ins Grundwasser und gerat wohl 
passiv noch eine Strecke weit in die obere Bathyporeia-Zone hinein 
(Tabelle 2, 3 und 51). Auch Remanea arenicola, die in der Quellregion 
zuweilen sehr haufig werden kann, weist nur auf besonders grobes 
Substrat hin und ist nicht spezifisch fiir diese Zone. 


Neben dem Element der Quellregionsfauna, das aus der Bathyporeia- 
Zone stammt, und den subterranen echten Kiistengrundwasserformen 
scheint im Kiesboden des Prallhanges eine 3. Gruppe von Arten zu 
existieren, die in der eulitoralen Bathyporeia-Zone fehlt, wohl aber aus 
tieferen Zonen (z. B. Amphioxus-Sand) bekannt ist (vgl. REMANnzE 1951, 
GERLACH 1953, s. Kapitel F). 


Im oberen Teil des Prallhanges verlaiuft die normale Hochwasserlinie und 
damit die Grenze des lotischen Bereiches im engeren Sinne. Einige Stichproben 
geben Aufschlu& iiber die Besiedlung der Prallhang-Oberflache (Tabelle 5). Alle 


Tabelle 5. Prallhang, Oberflache 


i=] 
BS “ 
a Sox 
aa Amrum : So 3 
22 | Juli1950 List agu| p 
o 5 Mai 1951 an = 
5 iv & 


2 
Paraleptastacus spinicauda 15 | 61 90 12 63 
Arenosetella tenuissima. . | 100 100 15 43 
Arenosetella germanica . . Coals Le 3 43 
Harpacticus flexus. . . . 10 if 2 43 
Remanea arenicola. .. . 8 98 29 
Nitocrella polychaeta. . . 10 7 29 
Pilifera gracilis. . .. . 63 14 
Arenopontia subterranea . 7 14 
Nitocra typicd.s. ....0 ns 2 14 
Rhizothria gracilis. . ; 1 14 
Leptomesochra eulitoralis . 1 14 
Leptomesochra macintoshi . 1 14 
Nitocrella halophila 1 14 


Artenzahl; 13. 


dort gefundenen Arten kommen auch in der Quellregion vor und wurden offensicht- 
lich von dort verspiilt, wie es der Zufall ergab. Eine regelmaBige Besiedlung 
durch Harpacticiden existiert hier nicht mehr, zumal der Prallhang im oberen 
Teil wahrend Niedrigwasser stark wasseruntersattigt ist. Unerklarbar bleibt das 
gehaufte Auftreten der bisher kaum bekannten Pilifera gracilis in einer Probe 
aus dieser Zone (Nr. 5, 7; vgl. Noopt 1952b). 


An dieser Stelle sei noch auf 5 Proben aus den bereits oben erwaihnten Hoch- 
wannen, jenen haufig bei Hochfluten oberhalb des Prallhanges sich bildenden 
temporaren Gewassern hingewiesen (Tabelle 6). Auch hier lebt keine spezifische 
Harpacticidenfauna mehr. Aus dem Bereich der Bathyporeia-Zone hierher ver- » 
schlagene Arten stehen neben Grundwasserbewohnern, die bei Wassersattigung 
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zur Oberflache steigen. Probe 6,3 laBt vermuten, da® eine Art wie Tachidius 
discipes bei langerem Bestand eines solchen Tiimpels sich dort vermehren kann. 


Tabelle 6. Hochwannen 


= 3’. 
25 & 
Bb re 
Juli 1950 ised be a a? 
M 
1 2 3 4 5 
Arenosetella germanica . . 20 50 3 60 
Arenopontia subterranea . 14 50 6 60 
Paraleptasiacus spinicauda | 26 79 40 
Arenosetella tenuissima. . 40 35 40 
Harpacticus flecus. . . . 10 28 | 40 
Remanea arenicola. .. . 52 | 20 
Tachidius discipes. . . . 50 20 
Canuella perplexa . . . 16 | 20 
Paramesochra helgolandica 6 20 
Heterolaophonte minuta. . 6 20 
Asellopsis intermedia. . . 5 20 
Pararenosetella spec... . 4 | 20 


Artenzahl: 12. 


Die Fauna des Kiistengrundwassers wird weiter unten im Zusammen- 
hang behandelt. 

b) Lenitische Lebensriume. Nachlassende Wasserbewegung ermég- 
licht zunehmende Sedimentation von Sinkstoffen. An allen Stellen, an 
denen die Brandung nicht mehr unmittelbar ansetzen kann, laBt sich 
sogleich eine Zunahme des Detritusgehaltes feststellen. Eine scharfe 
Grenze zwischen lotischen und lenitischen Lebensréumen kann dabei 
natiirlich nicht gezogen werden, da jeder Ubergang zwischen reinen 
Brandungssanden und Sandwatten mit vermehrtem Sinkstoffgehalt zu 
finden ist. 

Der Ubergang vom sandigen zum schlickigen Watt wiederum kann 
dabei auf zweierlei Weise geschehen: 1. Der Sinkstoffgehalt kann bei 
etwa gleichbleibender KorngréBe des Sandes zunehmen, oder 2. die 
Korngro8e des Sandes nimmt ab, bis iiber feinsandige Watten hin ein 
schluffiger Boden entsteht, der natiirlich auch zunehmend Sinkstoffe 
aufnehmen kann (vgl. REMANE 1940). 


Im Untersuchungsgebiet handelte es sich allgemein um sandige Watten, 
wirklich schluffige Boden wurden nicht untersucht. Sehr feinsandige Sedimente 
finden sich jedoch im Watt vor Biisum, einige Proben von dort konnten bearbeitet 


werden. 
In jedem Fall wird mit einem Ausfall des Mesopsammals und so 
der Liickensystemsfauna der Ubergang zum wirklichen Weichboden- 
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gebiet sich biologisch deutlich abzeichnen, wie auch die vorliegenden 
Ergebnisse erweisen. 

Eine Vielzahl verschiedener Lebensgemeinschaften ist aus solchen 
Gebieten beschrieben worden, die alle von Differenzen in der Makro- 
fauna ausgehen. 

So sind zu solchen Arenicola-Sandwatten zu rechnen die Arenicola-Scoloplos- 
Siedlung bei WontenBere (1937) und die Arenicola-Siedlung der Scoloplos- 
Variation bei Linke (1939). Die Tatsache, daB8 es sich hier haufig um Zwischen- 
formen, weder rein lotisch noch lenitisch, handelt, findet ihren Ausdruck darin, 
daB die erstgenannte von Remane (1940) zur Arenicola-Cardiwm-Zone gerechnet 
wird, die zweite jedoch der Bathyporeia-Zone eingegliedert wurde (vgl. die ausfihr- 
liche Diskussion bei GERLACH 1953). 

Nach Linke (1939), Konta (1943) und Puatu (1943) werden die 
verschiedenen Typen des Wattes generell in gleichformiger Weise ver- 
teilt auftreten. An ihrem noch lotisch beeinflu8ten duBeren Rande wird 
stets die sandige Facies anzutreffen sein, zumal die Kette der ,,Sand- 
inseln“ mit ihren Geestkernen vorgelagert ist und die inneren Bereiche 
des Wattenmeeres gegeniiber der offenen See abschirmt. Weiter nach 
innen werden sich zunehmend schlickig-feink6rnige Sedimente befinden, 
die den gré8ten Teil des Wattenmeeres einnehmen. Als deren innerste 
Randzone, im Bereich der Hochwasserlinie gelegen und oft erst im 
Schutz kimstlicher Verbauungen entstehend, treten rein schlickige, 
weiche Watten auf. Die Besprechung der einzelnen Zonen wird in der 
gleichen Reihenfolge vorgenommen: 

Die vielgestaltigen Ubergangsformen vom lotischen zum lenitischen 
Bereich wurden bereits oben dargestellt. In allen Fallen wird sich die 
herabgesetzte Wasserbewegung zundchst durch die Ansiedlung von 
Arenicola kundtun (vgl. Tabelle 2). Dort lebt eine Fauna, die der der 
reinen feinsandigen Brandungszone noch entspricht. Doch ist die 
Dominanz der Arten stark geindert und eine ubiquistische Art (T'achi- 
dius) hat zugenommen. 

Eine merkbare Veriinderung der Verhaltnisse tritt erst im wirklich 
lenitischen, sinkstoffreicheren Gebiet ein. Eine groéSere Zahl solcher 
Proben enthalt Tabelle 7. Sie stammen aus Sandwatten von Husum, 
St. Peter, Hooge, von der Ostseite der Nordspitze von Amrum, aus 
dem Kénigshafen von Sylt und der Ostseite dieser Insel bei Klappholt- 
tal. Noch ist ein Mesopsammon vorhanden (Arenosetella tenwissima, 
Paraleptastacus spinicauda, Rhizothrix gracilis, Paramesochra minor 
usw.). Auch andere Sandformen (Harpacticus flexus, Canuella perpleaa 
usw.) sind haufig. Auffallig ist jedoch die starke Zunahme von Micro- 
arthridion littorale, einer fiir feine Sedimente charakteristischen Art, 
die dementsprechend in den mehr grobsandigen Watten von Sylt fehlt 
bzw. selten ist. Typische Differentialarten sind fernerhin Paronycho- 
camptus curticaudatus, der bereits stark zugenommen hat, Amphias- 
coides debilis, der sich ebenso verhalt, Stenhelia palustris sowie die 
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Cletodiden-Gruppe (Huntemannia, M esocletodes, Pontopolites), von der 
hier voraussichtlich noch andere Arten vorkommen. 


Insgesamt deutet die stark gestiegene Artenzahl (28) auf einen 
indifferenten Lebensraum, der giinstige Lebensbedingungen fiir ver- 
schiedene Lebensformtypen bietet und in dem Extremfaktoren kaum 
wirken. 


Wesentlich scharfer wird das Bild bereits im Gebiet der sand- 
schlickigen Watten (Tabelle 8). Hier ist der Sinkstoffgehalt bedeutend 
gestiegen. Das Mesopsammon fallt véllig aus, am langsten halt sich 
noch die sehr schlanke Arenosetella tenuissima. Auch die anderen Sand- 
formen treten stark zuriick, die Gesamtartenzahl sinkt auf 18. Es 
dominieren Microarthridion littorale und Ectinosoma curticorne sowie 
Tachidius discipes. Paronychocamptus curticaudatus und Stenhelva 
palustris erreichen hier offenbar optimale Bedingungen. Hier ist die 
Zone, wo sich die Lebensraume zweier sehr charakteristischer Arten 
tiberschneiden: Die sandliebende Canuella perplexa erreicht hier die 
Grenze ihrer Verbreitung, an ihre Stelle tritt die fiir Schlick charakteristi- 
sche Canuella furcigera. Es handelt sich hier um der Pygospio- Variation 
der Arenicola-Siedlung LinKxzEs (1939) entsprechende Siedlungen (vgl. 
GERLACH 1953), die RemManE (1940) zur Arenicola-Cardiwm-Zone rechnet. 


Tabelle 8. Sandschlickiges Watt 


Amrum 


Husum Peter eS 
Juni 1950 Juli Juli} Juli 
1950 | 1952 


Microarthridion littorale . . | 34) 28| 32/60) 48|12]10| 3] 3 | 32 | 100 | 26 
Ectinosoma curticorne . . . | 41/64/16) 6/| 22) 12 5] 43 | 65 90 | 27 
Tachidius discipes. . .. . 8| 5| 28) 25| 27| 62120) 14] 2 90 | 19 
Paronychocamptus curticaud.| 3) 3|20| 3| 3/ 2] 1 2 80] 4 
Stenhelia palustris. . . . . 4| 3 4] 50 2 50] 6 
Enhydrosoma propinquum . | 4 5] 6 30 | 2 


Einzelfunde: Harpacticus flexus (20), Canuella furcigera! (10), Canuella per- 
plexa! (10), (Thompsonula hyaenae, 10), Pseudobradya minor (10), Arenosetella 
tenuissima (10), Asellopsis intermedia (10), Mesochra lilljeborgi (10), (Harpacticus 
obscurus, 10), Amphiascoides debilis! (10), Huntemannia jadensis! (10), Mesochra 
pygmaea (10), Heterolaophonte minuta (10). — Artenzahl: 18. 


Die reinen Schlickwatten (Scrobicularia-Zone, Heteromastus-Sied - 
lung) zeigen in ihrer Copepoden-Besiedlung eine spezialisierte und darum 
weiter verarmte Fauna der Sandschlickwatten (Tabelle 9). Selbst im 
zahen Schlick an oder iiber der Hochwasserlinie, der kaum noch von 
der Flut erreicht wird, leben hier noch Copepoden. Die Arten, die an 
einen gewissen Sandgehalt des Substrates gebunden sind, fallen aus 
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(Asellopsis intermedia, Harpacticus flexus, Pseudobradya minor, Hunte- 
mannia jadensis). Sogar Tachidius discipes wird seltener. Insgesamt 
sinkt die Artenzahl nur auf 15, da einige charakteristische Arten neu 
auitreten, wie Nannopus palustris, Enhydrosoma garienis und E. longifur- 
catum. Leitformen sind auBerdem die sehr haiufigen Canuella furcigera, 
Amphiascoides debilis und Platychelipus littoralis. Microarthidion lit- 
torale erreicht hier die starkste tiberhaupt beobachtete Entwicklung. 


Tabelle 9. Schlickwatt 


Husum Amrum 


: gai | galt | sun | gun 
Juni 1950 1950 | 1950 |i951ligs2| ? | 2 


Boas | 2 | Gee WS 9 10 
Microarthridion littorale . . |50)| 24| 29| 27] 21) 30]56| 45} 8 | 10 | 100] 30 
Ectinosoma curticorne . . . |18)| 28|18) 31] 2/18 84 | 17 80 | 22 
Canuella furcigera. . . . . 8| 17} 38] 45] 26 2] 60) 14 
Amphiascoides debilis . . . 30} 28] 5/45] 4 | 25 60 | 14 
Paronychocamptus curticaud.| 8| 3|36| 4 2 2 | 60] 6 
Stenhelia palustris. . . . . 8 18} 2 14 | 40] 4 
Platychelipus littoralis. . . | 8 8| 3 30 | 2 


Hinzelfunde: Tachidius discipes (30), Nannopus palustris! (20), Enhydrosoma 
garienis! (20), Enhydrosoma longifurcatum! (20), Ectinosoma- gothiceps (20), Ameira 
parvula (20), (Harpacticus obscurus, 10), (Nitocra spinipes, 10). — Artenzahl: 15. 


Die Tatsache, daB diese typischen Schlickwatten allgemein in der Gegend 
der Hochwasserlinie liegen, kann zur Erklarung der recht geringen Stetigkeit, 
die auch hier viele Formen auszeichnet, herangezogen werden. Geringe Unter- 
schiede in der Hohenlage, verstéarkt durch MaBnahmen der Landgewinnung (Ver- 
bauungen, Griippen), werden 6rtlich eng begrenzte Differenzen, besonders in der 
durchschnittlichen Wasserbedeckungszeit, bewirken. 


Bei den bisher behandelten Wattypen handelte es sich stets um 
Sandwatten mit wechselnder Sinkstoffbeimischung, im reinen Schlick- 
watt trat der Sandgehalt allerdings sehr zuriick. Es sollen nun noch 
einige Proben aus den besonders feinsandigen Watten vor Biisum 
diskutiert werden. Wegen der geringen Zahl von dort vorliegender 
Exemplare werden die Proben, nach Art der Sedimente geordnet, 
zusammengestellt; die angegebenen Zahlen bedeuten die Anzahl ge- 
fundener Individuen (Tabelle 10). (Es sei betont, daB diese Proben 
nicht aus einem zusammenhangenden Profil stammen.) 

Wie Tabelle 10 zeigt, stimmen die Harpacticiden dieses Wattypes 
gut mit der vorher beschriebenen Fauna tiberein. Fehlende Arten 
erklaren sich aus der geringen Zahl der Proben. So wird deutlich, daB fiir 
die Copepoden der lenitischen Watten weniger die Korngréfe der Sand- 
komponente als der Sinkstoffgehalt des Bodens neben anderen Faktoren 
entscheidend sein diirfte. Lediglich das Mesopsammon tritt im fein- 
sandigen Watt von vornherein véllig zuriick. 
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Tabelle 10. Querschnitt durch die feinsandigen Watten bei Biisum. Juni 1949 
(Die Zahlen bedeuten in dieser Tabelle die Zahl der Individuen je Probe und Art!) 


ee: ipeert 
Feinsandige 


Canuella perplexa 
Asellopsis intermedia . 14 
Tachidius discipes . . 1 79 
Stenhelia palustris . . 2 64 
Ectinosoma curticorne . 21 
Paronychocamptus 

curtwcaudatus. . . . 2 43 
Heterolaophonte minuta if 
Amphiascoides debilis . 3 1 | 29 
Microarthridion littorale 5 1 | 29 
Platychelipus littoralis . 1 | 1)14 
Nannopus palustris. . 1; 1 )14 
Canuella furcigera 2; 1414 


Artenzahl: 12. 


Allgemein kann also gesagt werden, da die Harpacticidenbesiedlung 
der lenitischen Watten in groBen Ziigen sehr einheitliche Charaktere 
aufweist. Optimale Lebensbedingungen fiir viele Arten bieten die in 
Tabelle 7 dargestellten Sandwatten, worauf auch die hier hohe Arten- 
zahl hinweist. Aus dieser recht indifferenten Fauna lassen sich sowohl 
die Assoziationen des Schlickwattes als auch des Brandungsstrandes 
in wesentlichen Teilen durch Spezialisierung ableiten, von Charakter- 
formen abgesehen. Interessant ist eine gewisse Haufigkeit stark eury- 
haliner Arten im Bereich der Hochwasserlinie, so im Schlickwatt, auf 
die im Kapitel F noch eingegangen wird. 

DaB die Copepoden-Fauna, wie sie hier geschildert ist, im gesamten Watten- 
meer der Nordseekiiste verbreitet sein wird, zeigen die vergleichbaren Ergebnisse 
von DE Vos und RepEKe (1941) aus Holland und besonders von Smipt (1952) 
aus dem benachbarten dinischen Teil des Wattenmeeres. Einige fragliche Punkte 
(z. B. Canuella furcigera nach Smrpt auch auf Sandboden, C. perplexa fehlt) 
bediirfen allerdings noch der Klarung. 

Zum Abschlu8 der Schilderung der Harpacticiden-Besiedlung des 
Kulitorals der Nordseekiiste mu8 noch ein spezieller Typ eines hoch- 
gelegenen Sandwattes erwihnt werden, wie er von ScHULZ (1936) erstmals 
bekanntgemacht wurde und dessen Nematoden-Fauna durch GERLACH 
(1953) eine sorgfaltige Analyse erfahren hat. Vor Uberflutungen durch 
einen flachen Strandwall ziemlich gut geschiitzt, breitet sich z. B. auf 
dem Kniepsand an der Westseite der Insel Amrum ein Watt aus, dessen 
Oberflache normalerweise trocken liegt. Zeitweilig vorhandene flache 
Pfiitzen stammen oft von Niederschligen oder seltenen Hochfluten her 
(vorwiegend in den Wintermonaten), 
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Besonders GeRLacu (1953) schildert die hier auf dem Kniepsand vorhandene 
Zonierung ausfihrlich. Es geniigt daher eine kurze Zusammenfassung: Am AuBen- 
strand, geschiitzt durch Brandungssandbanke, befindet sich ein ausgedehnter 
Prallhang. Die dortige Besiedlung wurde bereits diskutiert (Tabelle 1—3). An- 
schlieBend folgen auf der Héhe des Strandwalles die Zonen des trockenen ,,Zucker- 
sandes‘*, der an der Oberflache einer Mikrofauna entbehrt, und des ,,Muschel- 
sandes“‘, eines an Molluskenschalen reichen Bezirkes, der durch Kapillarwasser bis 
zur Oberflache hin bereits wieder eine gewisse Feuchtigkeit erhalt. Es folgt eine 
Zone mit charakteristischer Besiedlung durch Bledius, die mit weiter abnehmender 
Hohenlage in eine Corophiwm-Siedlung iibergeht. An besonders tiefen Stellen kann 
Arenicola auftreten. Dieser tiefstgelegene Bereich der Sandflache zeigt am haufig- 
sten eine geringe Wasserbedeckung. Diese sinkstoffreichen Corophium-Flachen 
wiederum gehen iiber in das ,,Farbstreifenwatt‘*. In seinem unteren Teil ist die 
Grenze zur Corophium-Siedlung nicht scharf, und im oberen Teil geht diese Zone 
kontinuierlich in den Cyanophyceen-Sand iiber, der 4uBerlich wieder einer normalen 
Bledius-Siedlung entsprechen kann. Dieser Bezirk gehért bereits zum Supralitoral. 
Noch weiter nach oben beginnen dann die véllig trockenen Diinensande. 


Proben aus den tiefstgelegenen Corophium-Siedlungen sind in 
Tabelle 11 zusammengestellt. Ein gehauftes Auftreten von Tachidius 
discipes in einem solchen Lebensraum war zu erwarten. Dagegen tiber- 
raschen die zahlreichen Funde von Heterolaophonte minuta. Diese Art 
kann geradezu als charakteristisch fiir solche Corophium-Siedlungen 
bezeichnet werden, wahrend sie im tibrigen Untersuchungsgebiet, be- 
sonders auch in den vergleichbaren Sandwatten, eine nur geringe Rolle 
spielt. Bereits Scuutz (op. cit.) erwahnt die Art aus dem angrenzenden 
Farbstreifenwatt, wo sie noch haufig ist (s. unten). Unter den anderen 


Tabelle 11. Corophiwm-Nereis-Arenicola-Sand 


St. Peter 
Juni 1950 


Amrum, 
Kniepsand. 
Juli 1950 


hever 


Wester- 
Juli 1951 


2 


Tachidius discipes . ae 
Heterolaophonte minuta. 


Arenosetella tenuissima. . 9 
Amphiascoides debilis 2 
Stenhelia palustris. . 2 


Einzelfunde: Mesochra lilljeborgi! (10), Microarthridion littorale (10), Paronycho- 
camptus curticaudatus (10), (Metis ignea, 10). — Artenzahl: 9. 


Arten zeigt Arenosetella tenuissima, da& auch Liickensystemsformen 
hier noch Lebensméglichkeiten finden. Amphiascoides debilis, Stenhelia 
palustris, Microarthridion littorale und Paronychocamptus curticaudatus 
deuten auf die Verwandtschaft mit den oben beschriebenen Sand- und 
Schlickwatten. Metis ignea wurde nur in einem Exemplar gesehen, sie 
wird jedoch bereits von Scuutz von hier angegeben. Sonst wurde sie 
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im Untersuchungsmaterial nicht beobachtet. Mesochra lilljeborgi gehort 
ins benachbarte Farbstreifenwatt. 

Dieses Farbstreifenwatt ist, wie Tabelle 12 zeigt, aus 2 zu trennen- 
den Bezirken zusammengesetzt. Zu diesem Ergebnis kommt bereits 
Geriacn (1953) und teilt in ,,Unteres“ und ,,Oberes“ Farbstreifen- 
watt. So stellt es ein Ubergangsgebiet vom Corophiwm-Sand zum 
Cyanophyceen-Sand dar, wie ein Vergleich mit Tabelle 13 zeigt. 


Tabelle 12. Farbstreifenwatt 


Amrum, Kniepsand 


Juli 1950 Juli 1951 


Gael 
Psammastacus confluens . | 100 | 100 | 100 | 100 | 98 
Mesochra lilljeborgi . . . 67| 7 
Tachidius discipes. . . . 90 
Heterolaophonte minuta. . Soler 


Hinzelfunde: Mesochra rapiens (13), Amphiascoides debilis (13), Nitocra spinipes 
(13). — Artenzahl: 7. 


Tabelle 13. Cyanophyceen-Sand 


Amrum Juli 1950 


1 2|3|4 Bh Gl leah vB 


Psammastacus confluens . 
Paraleptastacus spinicauda 
Arenosetella tenuissima. . 


Artenzahl: 3. 


foo ico oa Loe ootoe Maegan 
5 | eno | 


Dominierend tritt hier bereits Psammastacus confluens auf, die Charakter- 
form des Cyanophyceen-Sandes. Im unteren, etwas tiefer gelegenen 
Teil des Farbstreifenwattes leben noch Arten aus der Corophium-Sied- 
lung. Nitocra spinipes wurde gesehen, welche zusammen mit der hiufigen 
Mesochra lilljeborgi auf den brackigen Charakter dieses Lebensraumes 
hinweist. In diesen Proben, in denen wiederum T'achidius discipes und 
Heterolaophonte minuta auftreten, fehlt Psammastacus confluens be- 
zeichnenderweise noch vollig. Im héher gelegenen Teil des Farbstreifen- 
wattes kommt diese Art dagegen bald ausschlieBlich und in groBen 
Mengen vor, wie auch im Cyanophyceen-, Muschel- und Bledius-Sand. 
So liegt es nahe, ihre Abwesenheit in den tieferen Zonen (es handelt 
sich um nur ganz geringe Niveau-Unterschiede, vgl. ScHuLz und MryEr 
1939) mit der dort relativ héufigeren Wasserbedeckung in Verbindung 
zu bringen. Im Gegensatz zu allen anderen Arten, fiir deren Existenz 
eine wenigstens zeitweilige Uberflutung sicherlich Voraussetzung ist, 
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scheint Psammastacus gerade an jenes oberflachliche, nur unvollkommen 
wassergesattigte Sand- und Algenliickensystem des Cyanophyceen- 
Sandes gebunden zu sein. In keinem Falle wurde er in Proben aus 
wasserbedecktem Cyanophyceen-Sand beobachtet, so wurde er dort 
auch im Winter nicht gefunden. Wie die Tiere solche Zeiten der Wasser- 
bedeckung tiberstehen, ist nicht bekannt. Der Fund von Mesochra 
rapiens (Probe 12,7) stammt aus der naheren Umgebung eines der 
Brackwassertiimpel am Diinenrande des Kniepsandes, in dem die Art 
haufig ist (s. unten). 

Im Bereich des eigentlichen supralitoralen Cyanophyceen-Sandes 
(Tabelle 13) dominiert, wie gesagt, Psammastacus confluens. Daneben 
wurden vereinzelt nur Arenosetella tenuissima und Paraleptastacus spini- 
cauda gesehen. 


Es seien noch einige Proben aus den weiter meerwarts gelegenen Zonen 
des Bledius-Sandes und des Muschelsandes mitgeteilt. Harpacticiden sind hier 
selten. Es ist eine gewisse Cyanophyceen-Vegetation vorhanden, wie das Vor- 
kommen von Psammastacus confluens anzeigt. Die iibrigen hier gefundenen Arten 
stellen eine unspezifische Mischung von in den angrenzenden Lebensraumen (Prall- 
hang, Kiistengrundwasser, Corophium-Sand) vorkommenden Arten dar (‘Tabelle 14). 


Tabelle 14. Muschelsand 


Amrum Juli 1950 


2 3 4 5 

Arenosetella tenuissima . 

Psammastacus confluens . | 100 3 33 
Tachidius discipes. . . . 50 | 24 33 
Arenopontia subterranea . 41 8 33 
Harpacticus flecus. . : . 8 17 
Stenhelia palustris. . . . 5 17 
Paraleptastacus spinicauda 3 17 
Asellopsis intermedia. . . 2 Vi 

Artenzahl: 8. 


Tabelle 14a. Bledius-Sand 


—Arenosetella tenuissima . 


Paraleptastacus spinicauda 5 12 67 

Psammastacus confluens . 33 

Arenosetella germanica . . 44 33 
Artenzahl: 4. 


Dem Kniepsand ahnliche Verhaltnisse wurden auf den Watten von St. Peter 
und Westerhever beobachtet. Die dortigen Corophium-Watten entsprechen denen 
vom Kniepsand (Tabelle 11). Dagegen konnte Psammastacus confluens in keinem 
Fall wiedergefunden werden. Vermutlich ist zu geringer Schutz gegen die haufigen 
Uberflutungen die Ursache dafiir. 
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AnschlieBend werden noch einige interessante Proben aus den brackigen Rest- 
tiimpeln des ehemaligen Kniephafens auf dem Kniepsande (den sog. ,,Meeres- 
augen‘), zusammengestellt (vgl. hierzu ScHULZ, op. cit., GERLACH, op. cit., Ax 
1951). Es handelt sich um Tiimpel stark wechselnden Salzgehaltes (eigene Messungen 
von 7—22%/,9), die nur bei Hochfluten direkt vom Seewasser erreicht werden. Hier, 
in unmittelbarer Nachbarschaft der marinen Tierwelt, lebt eine Brackwasserfauna, 
wie auch die gefundenen Harpacticiden zeigen (Tabelle 15). Dabei kommt zum 
Ausdruck, daB Meeresauge 3 den durchschnittlich geringsten Salzgehalt aufweist 
(Mesochra rapiens/). Bemerkenswert ist auch der Fund einer Horsiella. Kine 
Probe aus einem Strandtiimpel ahnlichen Charakters bei St. Peter ist angeschlossen 
(Nr. 15, 11). 


Tabelle 15. Brackige Strandtiimpel 


Amrum 


Meeresauge 1| Meeresauge 2 | Meeresauge 3 


St. Peter 
Juni 1950 


; ; = ; ; D 
i950 [i951 | Juli 1950 BS i950 | 1951 
3 4/5 | 6 8 | 9 10, |. 44 

Tachidius discipes. . . 

Paronychocamptus nanus . 5 
Nitocra spinipes. . .. . 5 
Paraleptastacus spinicauda 15 
Harpacticus flecus. . . 11 
Ectinosoma curticorne 2 
Huntemannia jadensis . 2 
Nitocra typica: . . = . : 3 
Mesochra rapiens ... . 1G 
Mesochra lilljeborgi .. . 9| 7 
Horsiella trisetosa(?) . . 2 leet 


Artenzahl; 11. 


c) Phytal. Wegen des Fehlens von Hartbéden ist das eigentliche 
Phytal (Remane 1933, 1940) im untersuchten Teil der Nordseekiiste 
gering entwickelt. In Tabelle 16 sind eine Reihe von Funden vereinigt, 
die in dem geringen Griinalgen-Bewuchs gemacht wurden, der sich an 
im Watt steckenden Pfaihlen fand oder zwischen Zostera nana oder. an- 
gespult bei Ebbe auf dem Schlickwatt gefunden wurde. Dazu kommt 
eine Probe (16,1), die aus dem Evertebraten-Bewuchs der Gezeiten- 
zone der Briickenpfihle von Wittdiin gesammelt wurde. Probe 16,6 
und 16,7 stammen aus Graben der Hallig Hooge (Wasserbliite), 16,9 und 


16,10 aus Tiimpeln der Andelwiese (Ulva), 16,11 aus einem Priel mit 
Schlickgrund (Ulva). 


Neben Arten, die zweifellos aus dem benachbarten Benthal stammen, 
fanden sich doch Elemente der typischen Phytalfauna: Ectinosoma 
melaniceps, H. gothiceps, Alteutha interrupta, Harpacticus gracilis, H. ob- 
scurus, Diosaccus tenuicornis, Amphiascus minutus, Laophonte trilobata. 
So zeigt sich, daB diese Arten selbst kleinste Fragmente des ihnen zu- 
sagenden Lebensraumes aufzufinden wissen. Bemerkenswert ist ferner, 
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Tabelle 16. Phytal und Evertebratenbewuchs (*) im Bulitoral 


by 410 
He 
oo. P 
Bos 
10 
Mesochra lilljeborgi. . . . . 64 
Tachidius discipes ..... 45 
Nitocratypica . . . 1... 45 
Ameiva parvula . . 1... 45 
Harpacticus obscurus ... . 27 
Ectinosoma melaniceps ; 27 
Ectinosoma gothiceps ... . 27 
Amphiascoides debilis .. . . 27 
Alteutha interrupta..... 18 
Nitocra spinipes ...... 18 
Harpacticus gracilis. . . . . 18 
Diosaccus tenwicornis . .. . 18 
Paronychocamptus nanus . . 18 
Paronychocamptus curticaud. . 9 
Amphiascus minutus... . 9 
Laophonie trilobata ..... 9 
Mesochra pygmaeca..... 9 


Einzelfunde: (Ectinosoma curticorne, 9), (Microarthridion littorale, 9), (Heterolao- 
phonte minuta, 9), Stenhelia palustris, (9). — Artenzahl: 21. ~ 


daB die im Brackwasser haufige Nitroca spinipes im Phytal der offenen 
Wattflachen vorkommt. Starke AussiiBung der Algen durch Regen bei 
Niedrigwasser kann angenommen werden (vgl. Orro 1936), andererseits 
miissen die Tiere hier auch voll marine Bedingungen ertragen konnen. 


IT. Beltsee 


Herabgesetzter Salzgehalt, allgemein schwachere Wasserbewegung 
sowie reiche Aufgliederung der Kiiste in Brandungszonen, Kliffkiisten, 
Stillwasserbuchten, Nehrungen mit Strandseen, Férden usw. sind Charak- 
teristika der deutschen Beltseektiste. _ 

Die Abgrenzung eines Eulitorals in gezeitenlosen Meeren bereitet 
Schwierigkeiten (REMANE 1940, GeRLacH 1953), doch ist auch hier eine 
spezielle Uferregion erkennbar, deren Fauna der vermehrten Wasser- 
bewegung im Brandungsgebiet bzw. den speziellen Lebensbedingungen 
in flachen Stillwasserbezirken Rechnung tragt. Hauptsachlich durch 
Windstau bedingte wechselnde Wasserstainde kénnen auch hier zum 
Trockenfallen bzw. Uberfluten recht betrachtlicher Gebiete fiihren. 

Bei der Schilderung der einzelnen Lebensréume wird auch hier 
wieder in lotische und lenitische Lebensstatten geteilt. Eine klare Grenz- 
ziehung zwischen den beiden Typen ist jedoch gerade an der Beltseekiiste 
oft nicht médglich. Zwar kommen typische Brandungsufer vor, doch 
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geniigt bereits ein geringer Schutz, z. B. durch vorgelagerte Sandbanke, 
um bei der durchschnittlich viel geringeren Wasserbewegung lenitische 
Bedingungen zu schaffen (vgl. Ax 1951, GrRLacu op. cit. Beide Autoren 
machen auch Angaben iiber die Korngré8en der Sedimente der Kieler 
Bucht). 

a) Lotische Lebensriume. Die Gebiete reinen Sandes in der Kieler 
Bucht gehoren — wie an der Nordsee — zur Bathyporeia-Haustorius- 
Zénose. Nach Remane (1940) dringt diese Lebensgemeinschaft bis in 
einige Tiefen hinab (10—20 m). Im eigentlichen Eulitoral ist die Zonose 
an der Ostsee nicht mehr vorhanden, der typisch lotische Lebensraum, 
der, streng genommen, ausschlieBlich das Eulitoral der Ostseekiiste dar- 
stellt, ist die Otoplanen-Zone (REMANE 1933, 1940; Ax 1951; GERLACH 
1953; vgl. auch Kunz 1935). (Abb. 2). 


Normale Wasserline 


pa Sandbainke’ 
Abb. 2b. Schema des Brandungsstrandes der Ostseekiiste 


GERLACH (op. cit.) weist an Hand der Nematoden-Fauna des be- 
treffenden Gebietes nach, daB den ufernahen Brandungssanden, differen- 
ziert von den Faunen der tieferen Zonen, durchaus eine Sonderstellung 
im Sinne eines Eulitorals als eigener Lebensgemeinschaft zukommt. Als 
ungefahre Grenze zum Sublitoral fand er eine Wassertiefe von 1,5—2 m. 
Es ist verstandlich, daB dieses so abgegrenzte ,,Eulitoral‘‘ den Ufer- 
bereich darstellt, der besonders unter dem Einflu8 der Wasserbewegung 
steht, und fiir den auSerdem auch die Méglichkeit eines gelegentlichen 
Trockenfallens noch gegeben ist. 

Das Bild, das sich beim Studium der hier lebenden Harpacticiden 
ergibt, la&t keine so eindeutigen Schliisse zu. Relativer Artenreichtum 
(Tabelle 17; 30 Arten) und duBerst geringe Stetigkeit der meisten Formen 
sind deutliche Zeichen, daB hier eine Fauna lebt, die in wechselnder 
Arten- und Individuenzahl aus dem Sublitoral ins Eulitoral vordringt, 
ohne fiir diesen Lebensraum typisch zu sein; also eine verarmte Fauna 
der angrenzenden tieferen Zonen. Es handelt sich mit wenigen Aus- 
nahmen um die gleichen Arten, die auch im entsprechenden Lebens- 
raum an der Nordseekiiste angetroffen wurden (vgl. Tabelle 1—3). 
Eben dieser Vergleich macht aber auf eine auffallige Erscheinung auf- 
merksam: An der Nordseekiiste ist der Prozentsatz der Arten, die zum 
Mesopsammon zu rechnen sind, viel groBer als an der Beltseekiiste. 
Nicht nur im Bereich des Grobsandes, sondern auch auf feineren Sanden 
wird diese Erscheinung deutlich. Die Besiedler der Sandoberfliche, 
obgleich auch sie vielfach aus dem Sublitoral stammen, treten in den 
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Beltseeproben mehr hervor. Diese Tatsache mit dem Fehlen der Gezeiten 
in Verbindung zu bringen, liegt nahe (vgl. Kapitel F). 

Bei einer néheren Analyse der in Tabelle 17 zusammengestellten 
Proben ist es nétig, noch auf einen anderen Punkt hinzuweisen: Samt- 
liche Proben, mit Ausnahme der bei WeiBenhaus und bei Surendorf 
gesammelten, stammen aus der Nahe von ausgedehnten Stillwasser- 
bezirken, Brackwassertiimpeln usw. Die gleichen Proben sind es, in 
denen Tiachidius discipes eine der dominierenden Arten darstellt. Die 
Verteilung der Funde von Mesochra lilljeborgi, Ectinosoma curticorne 
und Paronychocamptus nanus deuten in die gleiche Richtung. Hier 
handelt es sich um Arten, die es unter den extremen Lebensbedingungen 
der Stillwasserbiotope haufig zur Massenentwicklung bringen, wie unten 
gezeigt werden wird, An Hand von Tabelle 17 und nicht veréffentlichten 
Proben 1a8t sich deutlich erkennen, wie solche, zudem sehr vagile 
Formen, Tachidius an erster Stelle, von solchem Herd einer Massen- 
entwicklung aus tiber das ganze in der Nahe liegende Gebiet hin gleichsam 
ausstrahlen, soweit Existenzméglichkeiten geboten sind. So liegt eine 
Reihe von Proben aus typischem Brandungsstrand vor, in denen Tachi- 
dius nahezu ausschlieBlich vorkommt, ebenso in Strand-Enteromorpha, 
in der Otoplanen-Zone und bis ins angrenzende Kiistengrundwasser 
hinein. 


Tabelle 17. Beltsee, Ufernahe Brandungssande 


WeiBen- 


Rania aye Bottsand 
aalEo 
$a sg alo lo re ho ls 
S Bel Ee 2/2/2/2/8/8 
= Sept. a a1 o & a ee ee ee ee P 
| 1981 [aa Se q elelz g|x 
= a Ra =a on Ee 
4 9 | 10711 ]12 713 
vraleptastacus spinicauda | 27] 35) 49] 80] 17] 10) 16] 3] 8| 19} 18] 40] 20) 26] 100 
ichidius discipes . eS 15] 33 4) 7] 72] 37] 31] 50] 73] 26) 71 
enosetella tenuissima. . | 1} 1 2} 11] 4} 7) 27] 10 Il 5] 71 
enocaris bifida 25| 4) 1} 1 56 | 22 43 
hocra.typica. a 6) ek I 2 1 1 10 10} 43 
jzothria gracilis. . . . | 10} 28} 37 1 1 36 
urpacticus flexus. . . 18 10] 18} 34 29 
ompsonula hyaenae . . 1 2| 27) 3 29 
ronychocamptus nanus . 12 4] 4 6| 29 
sochra lilljeborgr 16| 1 5] 4] 29 


Einzelfunde: Paramesochra constricta! (21), Remanea arenicola! (21), Evansula 
incerta! (21), Evansula pygmaea! (21), Asellopsis intermedia! (21), (Paronycho- 
camptus curticaudatus, 21), (Heterolaophonte minuta, 21), Paramesochra helgolandica ! 
(14), Paramesochra holsatica! (14), Paramphiascopsis longirostris (14), Rhizothrix 
minutia! (7), Asellopsis hispida! (7), (Nitocra spinipes, 7), (Hctinosoma curticorne, 7), 
Ameira parvula (7), (Arenosetella germanica, 7), (Huntemannia jadensis, 7), (Micro- 
arthridion littorale, 7), (Amphiascoides debilis, 7). — Artenzahl: 30. 
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Ein Vergleich mit entsprechenden Proben der Nordseekiiste erweist, 
da8 auch dort aus den lenitischen Watten einige Arten in den Brandungs- 
strand einstrahlen kénnen (z.B. Tachidius discipes, Microarthridion 
littorale, Ectinosoma curticorne und Amphiascoides debilis). 

Es mu8 bemerkt werden, da eine ganze Reihe von Proben aus Brandungssand- 
Gebieten der Beltseekiiste vorliegen, in denen keine bzw. nur vereinzelte Copepoden 
enthalten waren. Dies war bei etwa 30% der Proben der Fall. Oft hatte vorher 
besonders kraftige Brandung geherrscht. Ob die Tiere dabei vernichtet werden, 
oder in ruhige (tiefere) Zonen abzuwandern in der Lage sind, ist noch unbekannt. 
Merkwiirdigerweise fehlten in solchen Proben auBer den Oberflachen-Bewohnern 
auch die Formen des Mesopsammons. 

Umgekehrt konnte in anderen Fallen deutlich festgestellt werden, daB offenbar 
langere Perioden ruhigeren Wetters gréBeren Individuenreichtum (Tachidius 
discipes!) in der Brandungszone bedingen. Ahnliche Beobachtungen machte auch 
GERLACH (op. cit.) an Nematoden. 


AbschlieBend sei auf einige Proben (17,1; 17,3; 17,7) noch besonders 
hingewiesen. Sie gehdren zu denjenigen, die aus einiger Wassertiefe 
(1—2 m) entnommen wurden. Nach GeEruacu liegt hier die untere 
Grenze des Eulitorals. Es kann auf einige Arten hingewiesen werden, 
die in dieser Tiefe haufiger zu werden scheinen: Rhizothrix gracilis, 
Rh. minuta, Thompsonula hyaenae, Asellopsis intermedia, A. hispida, 
Paramesochra-Arten). Zum Beweis der Zunahme der Stetigkeit solcher 
Arten von dieser Tiefe an reicht das vorliegende Material jedoch nicht 
aus. Sie ist indessen wahrscheinlich. 

So kann der eulitorale Brandungsstrand der Ostseekiiste als eine 
Zone definiert werden, in der mit geringer Stetigkeit noch eine verarmte 
Copepoden-Fauna sublitoraler Zonen sich nachweisen laBt, der es jedoch 
an charakteristischen Arten ginzlich fehlt. Schon eine geringe Herab- 
minderung der Wasserbewegung kann zu einer reichlichen Entwicklung 
zuwandernder lenitischer, euryOker Formen (T'achidius discipes, Mesochra 
lilljeborgi u. a.) fiihren. 

Kin ahnliches Bild ergibt sich in der Otoplana-Zone (Tabelle 18). 
Diese Zone, nach Art und Lagerung des Sedimentes stets m.o.w. deut- 
lich erkennbar, wurde erstmalig von REMANE (1933), nach der Turbel- 
lariengattung Otoplana benannt, beschrieben. Im typischen Falle handelt 
es sich um einen Streifen besonders groben Materials im Bereich der 
Wasserlinie, durch den Wellenschlag in andauernder Bewegung befind- 
lich. Vorgelagert findet man hiufig eine Zone groben Sandes mit Gerdll, 
besonders dort, wo in der Nahe von Kliffs solches Material zur Ver- 
fiigung steht, doch kann ein Transport von Gerdll aus tieferen Zonen 
auch durch anhaftende Tange verursacht werden. Diese Gerdéllzone 
enthalt keine besondere Copepoden-Fauna. In der Otoplanen-Zone 
selbst stellen die Otoplaniden und andere Turbellarien charakteristische 
Vertreter der Tierwelt. Ihre Nahrung, gestrandetes Plankton, wird 
sicher auch von anderen dort lebenden Formen ausgeniitzt (s. unten). 
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Tabelle 18. Otoplanen-Zone 


WeiBenhaus Bottsand 


Juni : 
1950 Mai 1951 


Paraleptastacus spinicauda 
Arenosetella germanica . . 
Arenosetella tenuissima . 
Remanea arenicola. ... 
Nitocra typica. . 2... 5 
Stenocaris minuta . 

Hvansula incerta. . .. . 
Paramesochra herdmani 


Einzelfunde: Tachidius discipes (25), Evansula pygmaea (25), Microarthridion 
littorale (25), (Itwnella muelleri, 25), (Schizopera clandestina, 25), Arenocaris bifida 
(13), (Amphiascoides debilis, 13), (Mesochra lilljeborgi, 13), (Nitocra spinipes, 13), 
(Tegastes nanus, 13). — Artenzahl: 18. 


Diese Otoplanen-Zone entspricht dem Prallhang der Nordseekiiste. 
Auch an der Ostsee wird sich haufig ein kleiner Prallhang nachweisen 
lassen, der in die Otoplanen-Zone tibergeht. Seine Oberflache enthalt 
nur dorthin versprengte Copepoden. In der Otoplanen-Zone dagegen 
(Tabelle 18) findet sich wie am FuB des Prallhanges an der Nordsee 
eine Mischfauna. Eine verarmte Fauna des Brandungssandes trifft 
hier auf Elemente des Kiistengrundwassers (Arenosetella germanica, 
Paramesochra herdmani u.a.). Die Artenzahl sinkt auf insgesamt 18. 
Das ist noch ziemlich viel, zumal in etwa 30% der untersuchten Proben 
aus dieser Zone kaum Copepoden enthalten waren. AuBer den Grund- 
wasserarten, die haufig bis hierher vordringen, sind die beiden einzigen 
Arten, die mit einiger Stetigkeit hier leben, Paraleptastacus spinicauda 
und Remanea arenicola. Auf interessante Formen wie Itunella muellert 
und Schizopera clandestina wird unten bei der Behandlung des Kisten- 
grundwassers eingegangen werden. 

Entsprechend wie an der Nordseekiiste wird beim Ubergang vom lotischen 
zum lenitischen Bereich gewissermaBen die erste Stufe von durch Sandbanke 
geschiitzten Partien des Brandungsstrandes gebildet Als Beispiel wird in Tabelle 19 _ 
-eine Probe aus einer Mulde zwischen 2 Sandbanken am Strande von Surendorf 
mitgeteilt (Wassertiefe 2m). Diese Probe ist direkt vergleichbar mit Probe 17,6 
und 17,7 aus dem gleichen Profil, sie stammt aus der Mulde zwischen der Sand- 
bank der Probe 7 (Seeseite) und der Probe 6 (Landseite). Der Boden besteht 
hier ebenfalls aus mittelgrobem Sand mit feinen Beimengungen, KorngréBen- 
angaben macht GERLACH (op. cit.). Dementsprechend ist ein Mesopsammon noch 
vorhanden (Arenocaris, Paraleptastacus), obgleich der Sinkstoffgehalt des Sandes 
hoch ist und es schon dicht unter der Oberflache des Bodens zu H,S-Entwicklung 
kommt. Es ist bezeichnend, daB nur noch diese beiden ziemlich robusten Liicken- 
systemsbewohner vorhanden sind, wahrend zartere Formen fehlen. Statt dessen 
haben zugenommen J'achidius discipes und Asellopsis intermedia, Auf die Mulden 

pee. 
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beschrankt sind Stenhelia palustris, Ameira parvula, Huntemannia jadensis und 
Heterolaophonte minuta. Gerade diese Arten sind fiir den Lebensraum charakte- 
ristisch. Die Probe ist typisch fiir derartige Ubergangsbiotope, wie andere Proben 
von entsprechenden Stellen zeigen. 


Tabelle 19. Hinzelprobe aus Detritus-Feinsand in einer Mulde zwischen Sandbdnken 
Tiefe 2m. Surendorf; August 1951 — Artenzahl: 10. 


Tachidius discipes. . . . | 31 | Thompsonula hyaenae . . 4 
Heterolaophonte minuta. . | 20 | Paraleptastacus spinicauda | 4 
Asellopsis intermedia. . . | 18 | Ametra parvula. .... 2 
Arenocaris bifida . .. .| 10 | Huntemannia jadensis . . 2 
Stenhelia palustris. . . . 7 4 Naitocratypicd.. -)iapisn ste 2 


b) Lenitische Lebensriume. Im Bereich der Kieler Bucht entstehen 
durch vorgelagerte Sandbainke, die zum Teil bis zu Nehrungen erhéht 
sind, geschiitzt, haufig ausgedehnte Flachwasserbezirke mit detritus- 
reichen Sandbéden. In typischer Form erfiillen sie z. B. den ganzen 
Raum der Wendtorfer Bucht bei Stein (Kieler AuBenfdrde), wie sie 
schon Ax (op. cit.) beschrieben hat. Hier koénnen auch groBere Strecken 
trockenfallen. Eine scharfe Grenze zwischen solchen Gebieten, die von 
REMANE (1933) als Arenicola-Zénosen der Kieler Bucht bezeichnet 
wurden, und der T'urbanella hyalina-Zonose (nach der Abgrenzung von 
1940) laBt sich nicht angeben. 

Turbanella-hyalina-Sande. wurden bereits oben beschrieben. GER- 
LACH (op. cit.) rechnet auch die Stillwasserzonen zwischen Sandbanken 
hierher. Eine Anzahl von Proben aus wirklich eulitoralen Detritus- 
sanden ist in Tabelle 20 vereinigt. Die Gesamtzahl von 19 Arten ist 
nicht hoch, doch tritt tiber die Halfte davon mit ziemlicher Stetigkeit 
auf. Mit Ausnahmen (Heterolaophonte minuta, Thompsonula hyaenae) 
erscheinen die Arten aus Tabelle 19 wieder. Das Mesopsammon fiallt 
jedoch bis auf Paraleptastacus spinicauda ganzlich aus. 


Hier im Flachwasser tibernimmt Hctinosoma curticorne die fiihrende 
Rolle, Tachidius discipes und Microarthridion littorale stehen ihr wenig 
nach, Interessant ist der Fund von Enhydrosoma longifurcatum, einer 
Schlick liebenden Form, sowie von Horsiella ignava. Schizopera clande- 
stina dringt gelegentlich in soleche Lebensraume vor und. besiedelt sie 
bis in einige Tiefen hinab (ScHAFER 1936). 


Die Masse der Arten ergibt jedoch ein recht indifferentes Bild, denn 
fast alle haben eine betrachtliche Skologische Valenz. Von einer spezifi- 
schen Detritussand-Fauna kann nicht gesprochen werden. 


Unter besonders gutem Abschlu8 gegen die offene See kommt es 


in Stillwasserbuchten zu extremen Verhdltnissen. Der Detritus- und 
Sinkstoffgehalt des Bodens nimmt stark zu, das Wasser stagniert, es 
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Tabelle 20. Detritussand 


ieee e3 

oD aa 

Sy aN 
Marz 1950 | 4's Ea 2 

iE ar 

3 10 
Ectinosoma curticorne. . | 10 | 58 Il} 15 38/68] 6 | 34 | 80] 24 
Tachidius discipes . . 5| 21] 38 S| Sai 8 |70] 8 
Microarthridion littorale. 9 20 4] 6) 2] 11 | 21 | 70] 7 
Paraleptastacus spini- 

CRUE wer tele te 75 | 17 20 |10) 2] 30 60} 15 
Amphiascoides debilis. . 10 5 5 | 11; 1] 10 60] 4 
Stenhelia palustris . . . 4 5} 1; 8] 9 5 |60] 3 
Mesochra lilljeborgi. . . | 45 20 9 | 2 10 50] 9 
Ameira parvula. .. . 4) 5) 33 Pay ey al 50] 5 
Nitocra typica. ... 7 LO aie 2 1 50] 3 
Paronychocamptus nanus 4 3 2| 3 7 |50] 2 
Nitocra spinipes . : 3) 5 5 1 10 | 50] 2 
Paronychocamptus curti- 

COMACINE ein anon se 41 |] 3] 5] 11 40| 6 
Harpacticus flecus. . . Del Se al ai 40] 3 
Asellopsis intermedia . . 2] 8| 2| 4 40] 2 


Einzelfunde: Schizopera clandestina! (30), Tisbe furcata (20), Enhydrosoma 
longifurcatum (20), Horsiella ignava! (10), Huntemannia jadensis! (10). — Arten- 
zahl: 19. 
kommt haufig zu starker H,S-Entwicklung, und es bilden sich Flichen 
von Purpurbakterien. Hier handelt es sich um die typische Cyprideis- 
Manayunkia-Zonose (REMANE 1940). Es existieren 2 Varianten, unter- 
schieden durch groBeren Sand- oder gréBeren Schlickgehalt. Im Unter- 
suchungsgebiet wurde nur die sandige Variante angetroffen. 

Am Bottsand bei Kiel liegen die Verhaltnisse besonders giinstig, 
da hier der detritusreiche Feinsand der Wendtorfer Bucht kontinuier- 
lich in die extremen Stillwasserbuchten tibergeht. In ihnen lebt eine 
stark verarmte Fauna des Detritussandes, es wurden noch 9 Harpacti- 
cidenarten festgestellt (Tabelle 21). Es ertibrigt sich, auf die 6rtlichen 
Lageverhialtnisse einzugehen, die bereits durch Sr1cx (1933), Ax (1951), 
Knixie (1952) und Gerace (1953) mitgeteilt wurden. 

Die in Tabelle 21 zusammengefaBten Proben geben gleichzeitig einen Uberblick 
iiber-die Entwicklung der Besiedlung dieser Zone waihrend eines Sommers. Wie 
ersichtlich, bleiben die Dominanzverhaltnisse der einzelnen Arten ziemlich kon- 
stant. Tachidius discipes und Mesovhra lilljeborgi bringen es hier zu unglaub- 
lichen Massenentwicklungen. Wie leicht es unter solechen:'Umstanden zu aktiver 
oder passiver Verbreitung in die nihere Umgebung (Brandungsstrand! s. oben) 
kommen kann, ist verstandlich. Generell kann gesagt werden, daB in der ersten 
Jahreshalfte T'achidius discipes die fiihrende Rolle spielt, wahrend dann Mesochra 
lilljeborgt mehr hervortritt, die aber im Spatherbst schnell zuriickgeht. Diese 
Regel gilt nicht unbedingt, Einzelproben ergeben haufig andere Bilder. Von den 
iibrigen Arten kénnen nur Nitocra spinipes und Ectinosoma curticorne gelegentlich 
Massenpopulationen bilden, die anderen spielen zahlenmaBig keine Rolle. 
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Tabelle 21. Stillwasserbuchten 
Bottsand 


Aug. 
1950 Okt. 1950 


9 } 10/11 | 12 


Tachidius discipes . . . 
Mesochra lilljeborgi. . 


Nitocra spinipes. . . . 4 
Ectinosoma curticorne. . 10 
Nitocratypica. .... 2 
Paronychocamptus nanus 3 


Einzelfunde: Microarthridion littorale! (25), Amphiascoides debilis! (25), Sten- 
helia palustris (17). — Artenzahl: 9. 


Auch das in diesen Stillwasserbuchten haufig anzutreffende Phytal zeigt in 
seinem Artenbestand keine Besonderheiten, die gleichen Arten wurden auch hier 
angetroffen. Héchstens Nitocra spinipes scheint eine gewisse Vorliebe fiir diesen 
Pflanzenwuchs zu besitzen. Gelegentlich wurden in frisch in die Buchten gespiilten 
sublitoralen Algen noch Reste ihrer spezifischen Fauna gesehen. 

Am Rande dieser flachen Stillwasserbuchten ist meist eine auffallige 
Zonierung vorhanden. Auf einen zuweilen gut entwickelten Streifen 
von Purpurbakterien kann ein typisches Farbstreifenwatt folgen und 
an dieses anschlieBend, zur Diine hin, typischer Cyanophyceen-Sand. 
GERLACH (1953, 1954) untersuchte die Hydrographie dieser bis ins 
Supralitoral reichenden Zonen. 


Auch der trockenliegende, noch wassergesittigte Boden der Still- 
wasserbuchten weist die gleiche Besiedlung wie die wasserbedeckten 
Teile auf. Selbst in dichten Purpurbakterien-Siedlungen sind Mesochra 
und Tachidius noch zahlreich, wobei hier Mesochra lilljeborgi, als gegen 
H,S besonders resistent (vgl. Ki1e 1949, 1950), meist dominiert. Ebenso 
_ verhalt es sich im Farbstreifen-Sand. Insofern besteht eine gewisse 
Ahnlichkeit mit dem Farbstreifen-Watt von Amrum, auch dort ist 
Mesochra haufig. Beide Arten kénnen bis in den Bereich des Cyano- 
phyceen-Sandes vordringen. Oft fehlen hier jedoch Copepoden schon 
ginzlich. Offenbar breiten sie sich bei Uberflutungen auf diese Zonen 
aus und kénnen sich nach Trockenfallen dort eine Weile halten. Wie 
Tabelle 22 zeigt, wurde auch Paraleptastacus spinicauda in diesem 
Lebensraum beobachtet. Da die Art sonst in den Stillwasserbuchten 
fehlt, wird sie sich direkt in den fiir sie giinstigen supralitoralen Sand- 
flachen ausbreiten. Die Charakterform der Cyanophyceen-Sande von 


Amrum, Psammastacus confluens, wurde an der Ostsee bisher nicht 
gefunden. 


In den am Rande dieser Stillwasserbuchten sich hiufig entwickelnden 
Vaucheria-Polstern leben neben den oben genannten Arten die fiir 
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solche pflanzlichen Liickensysteme charakteristischen Horsiella brevi- 
cornis und H. trisetosa. Auch Schizopera clandestina wurde gesehen. 


Tabelle 22. Cyanophyceensand (*), Farbstreifenwatt 


Bottsand 


Juni 1950 


oxt.1950 | ? | 2 


Juni 1950 


Aug. 1950 


Steinwarder 


ba 
* 


90 
10 


84 
10 


34 
66 


66 


Mesochra lilljeborgi 
34 


Tachidius discipes. . . . 
Paraleptastacus spinicauda 


Einzelfunde: Nitocra spinipes (13), Nitocra typica (13), Paronychocamptus 
nanus (13). — Artenzahl: 6. 


Auf die Fauna der weiter landeinwarts liegenden Tiimpel usw., 
die bereits starker unter dem Einflu8 von AussiiBung stehen als die 
Stillwasserbuchten, wird im Abschnitt ,, Brackwasser“‘ niher eingegangen. 

c) Phytal. In der Tabelle 23 sind die aus Phytal gesammelten Arten 
zusammengestellt. Dabei wurde eine Zahl bodenbewohnender Arten 
miterfaBt, da die Mehrzahl der Proben aus in flachem Wasser an- 
getroffenen Pflanzenwuchs stammt. So fanden die in den Brandungs- 
gebieten haufig auf Gerdll anzutreffenden Enteromorphen (Strand- 
Enteromorpha nach Orto 1936) besondere Beriicksichtigung. Auch 
andere Algen kénnen dort bereits gedeihen. 

Generell bestehen bei den diese Bestande besiedelnden Arten keine 
groBeren Unterschiede zur Bodenfauna. Selbstverstaéndlich fehlen 
Elemente des Mesopsammons, nur Paraleptastacus wurde vereinzelt 
gesehen. Tachidius discipes und Mesochra lilljeborgi sind auch hier 
haufig. Tisbe furcta ist nicht selten. Eine wirkliche Differentialart ist, 
ahnlich wie an der Nordseekiiste, Harpacticus obscurus. Doch fehlen 
auch nicht andere, als typische Phytalbewohner bekannte Formen 
(Harpacticus chelifer, Parathalestris harpacticoides, Dactylopodia vulgaris, 
Parategastes sphaericus, Sigmatidium difficile), die gelegentlich aus dem 
_Phytal tieferer Zonen hierher einwandern. So wurde T'egastes nanus in 
eingespiilten Rotalgen in einer Stillwasserbucht zahlreich gefunden. 
Wegen der fast vélligen Ubereinstimmung mit der Bodenfauna dieser 
Buchten wurden diese Proben nicht in Tabelle 23 aufgenommen (s. oben). 

Andere Proben (Tabelle 23, Nr. 2, 4—7 und 9) stammen aus der 
an festen Gegenstainden in Héhe der Wasserlinie fast stets vorhandenen | 
Enteromorpha-Zone. Daneben wurde auch Evertebratenbewuchs (Bala- 
nus, Mytilus, Hydroiden) bis zu etwa 0,5 m Wassertiefe beriicksichtigt. 
Die Fauna der Enteromorpha-Zone der Kieler Bucht untersuchte bereits 
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Orro (1936). Wie er zeigen konnte, leben hier vorwiegend Brackwasser- 
arten. Seine Liste gefundener Copepoden enthalt nur wenige Arten. 
Tabelle 23 zeigt, daB auch Harpacticus obscurus hier haufig ist. Andere 
typische Phytalarten konzentrieren sich allerdings besonders auf die 
Proben, die von Pfaihlen bzw. Steinmolen iiber einiger Wassertiefe 
stammen (Nr. 2—6). So handelt es sich hier um Formen, die aus dem 
Bewuchs tieferer Zonen leicht bis an die Wasseroberfliche vordringen 
kénnen (z. B. Parathalestris harpacticoides, P. clausi, Harpacticus uni- 
remis, Thalestris longimana, Diarthrodes nobilis, Amphiascus minutus), 
also um eine typisch sublitorale Fauna. 


ITT. Brackwasser 


Ks ist nicht beabsichtigt, hier auf die verschiedenen Ansichten tiber 
die Klassifizierung der Gewasser nach ihrem Salzgehalt vom reinen 
Meerwasser tiber verschiedene Stufen des Brackwassers bis zum SiB- 
wasser hin einzugehen. Biologisch gesehen, muB die Kieler Bucht noch 
als marines Gebiet gelten, wie auch die groBe Linie der vorkommenden 
Copepoden-Arten erweist. Der durchschnittliche Salzgehalt bewegt sich 
hier noch zwischen 15 und 20°/,,. Erst Werte, die standig unter diesen 

Bereich absinken, bewirken auch unter den Copepoden alsbald ein Auf- 
treten typischer Brackwasserformen, wie unten gezeigt wird. So kann 
dem Vorschlag von RemManz (1934, 1940) gefolgt werden, der die Grenze 
zum marin-brackigen Mischgebiet bei einem Salzgehalt von 15—16,5°/, 
ansetzt. 

Wie im folgenden deutlich werden wird, ist es in vielen Fallen sicher 
nicht der absolute Salzgehalt, der einen Lebensraum charakterisiert. 
Zuweilen werden Brackwasser-Arten bei héheren Salzwerten als denen 
der Kieler Bucht beobachtet (Strandseen und -tiimpel). Andererseits 
zeigen rein strukturell ,,marine‘‘ Gebiete auch in ihrer Faunen-Zu- 
sammensetzung noch auffillige marine Charaktere bei stark herab- 
gesetztem Salzgehalt (dstliche Ostsee!). Unter anderem diirften es die 
Folgen des starken Salzwechsels in marinen Kleingewdssern sein, die 
vielen marinen Formen das Hindringen verwehren (vgl. Reman 1940). 

Fast simtliche der untersuchten Brackgewisser zeichnen sich durch Salz- 
gehalts-Schwankungen aus, so daB eine schematische Hinteilung schwierig ist; 

~ ein genaueres Bild ergeben die jeweils gefundenen Arten. Im folgenden wird 

versucht, die Anderungen, die in der Copepoden-Fauna mit abnehmendem Salz- 
gehalt eintreten, darzustellen. 

Begonnen wird mit einer Reihe von Strandtiimpeln, die an die Still- 
wasserbiotope eng anschlieBen, wie ihre Fauna zeigt (Tabelle 24 und 25). 
Es handelt sich noch um typische Formen einer Cyprideis- Manayunkia- 
Zénose, der Boden der Titmpel ist schlammig, gehért jedoch noch zur 
sandigen Variante der Lebensgemeinschaft. Haufig kommt es zu starker 
H,S-Entwicklung. Der Salzgehalt kann zwischen 9 und 18°/) schwanken, 
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die Timpel stehen mit dem Meere nur durch schmale Rinnen in Ver- 
bindung. Die hier lebende Fauna ist kaum von der der Stillwasser- 
buchten verschieden. Wirkliche Brackwasserarten fehlen noch ganz, 


Tabelle 24. Strandtiimpel (9—18°/99), Steinwarder, Heiligenhafen 


September 
1949 Marz 1950 


4 


Tachidius discipes. . 


Ectinosoma curticorne 6 
Mesochra lilljeborgt 32 
Microarthridion littorale 20 
Nitocra spimpes. .... 5 
Paronychocamptus nanus . 2 


Einzelfunde: Nitocra typica (10), (Tisbe furcata, 10). — Artenzahl: 8. 


Tabelle 25. Strandtiimpel (9—18°/o.), Graswarder, Heiligenhafen 


Ectinosoma curticorne 

Tachidius discipes. . . . 20 
Mesochra lilljeborgi 18 
Ameira parvula. . ... 3 
Amphiascoides debilis 2 
Microarthridion littorale Ze 
Nitocra spinipes. . . .. 6 
Paronychocamptus nanus . 3 


Einzelfunde: (Harpacticus obscurus, 30), (Tisbe furcata, 20), Laophonte setosa 
(20), Nitocra typica (10), Stenhelia palustris (10), Heterolaophonte minuta (10). — 
Artenzahl: 14. 


es handelt sich ausschlieBlich um euryhaline Meeresarten. Harpacticus 
obscurus stammt aus eingespiiltem Phytal. Interessant ist der Fund 
von Laophonte setosa (vgl. Noopt 1953b). Nannopus palustris, von 
Kunz (1935) aus entsprechenden Biotopen gemeldet, kam im unter- 
suchten Material nicht vor. 

In den folgenden Tabellen werden Vergleichsproben aus Gewassern, 
deren Salzgehalt ebenfalls ziemlich stark wechselt, sich durchschnittlich 
aber unter der oberen Grenze des Brackwasserbereiches halt, zusammen- 
gefaBt. 

Kin Profil durch den Travelauf unterhalb von Liibeck (Tabelle 26) 
zeigt an allen Stationen eine recht gleichférmige Besiedlung. Tachidius 
discipes und Nitocra spinipes sind hiaufig. Microarthridion littorale 
stammt von feinkérnigem Sediment am Dummersdorfer Ufer, dort kam 
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auch Paraleptastacus auf Sandboden vor. Onychocamptus mohammed 
fand sich in der Probe mit dem geringsten Salzgehalt (Schwartau). 

Im Sehlendorfer See (Hohwachter Bucht), der noch in natiirlicher 
direkter Verbindung mit dem Meere steht, wurde durchaus die gleiche 
Fauna angetroffen. 


‘Tabelle 26. Trave (8—15°/ 9) 


told bars August 1950 715/00 


ERE 9 | 10 


Tachidius discipes. . . . |35| 90/87 20130 82 100 | 35| 80) 90 

Nitocra spinipes. . ... 65| 6) 10) 74|55| 7 

Microarthridion littorale 6 2 1 
Mesochra aestuarii. . . . 3| 3 | 1 


Einzelfunde: Tisbe furcata (10), Paraleptastacus spinicauda (19), Onychocamptus 
mohammed (10). — Artenzahl: 7. 


Tabelle 27 gibt ein Bild von der Besiedlung anderer stark salzhaltiger 
Strandseen. Mit Ausnahme des Binnensees von Neustadt sind sie ohne 
direkte Verbindung mit dem Meer. Bei Hochfluten wird jedoch haufig 
ein direkter Einstrom von Meereswasser tiber die flachen Nehrungen 
hin moglich sein. Der Salzensee und der Fastensee sind grofe, flache 
Gewasser .an.der Nordwestkiiste von Fehmarn. Ihr Boden besteht aus 
Detritussanden. Durch Eindunstung kann der Salzgehalt, besonders 
im Spéitsommer, ansteigen (Salzensee, 22°/),, September 1949). Im Frih- 
jahr ist er allgemein geringer (Salzensee und Fastensee um 15°/p9, 
Marz 1950). Im Neustadter Binnensee wurden 12°/,) gemessen (Sep- 
tember 1949). 


Tabelle 27. Strandseen (10—22°/ 9) 


Fehmarn 


Fastensee 


Salzensee 


Neustadt 
Sept. 1949 


Sept. 
1949 Marz 1950 


‘| Marz 1950 


8 


© 


3 


Dachidiue discipes. .. . 
Mesochra lilljeborgi 


Ectinosoma curticorne 15 
Nitocratypica. ..... 15 
Amphiascoides debilis : 


Harpacticus obscurus. . . 


Einzelfunde: Paraleptastacus spinicauda (20), Schizopera clandestina (20), 
- Ameira parvula (20), Microarthridion littorale (20), Paronychocamptus nanus (20), 
Diarthrodes nobilis (10), Nannomesochra arupinensis (10), Stenhelia palustris (10), 
Onychocamptus mohammed (10), Horsiella trisetosa (10). — Artenzahl: 16. 
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Die Besiedlung dieser Gewéisser ist der der Detritussande der offenen 
See verwandt. Auffillig ist das Vordringen mariner Phytal-Arten, 
besonders von Nannomesochra arwpinensis (Probe 17,5), deren nachster 
bekannter Fundort Roscoff ist (vgl. Noopt 1953b). Arten wie Onycho- 
camptus mohammed und Horsiella trisetosa deuten andererseits auf 
Brackwasser hin. 

Diesen starker salzhaltigen Strandgewassern werden in Tabelle 28 
einige Fange aus schwacher salzhaltigen Strandseen und -tiimpeln gegen- 
iibergestellt. Hier sind es nun typische Brackwasserarten, die das Bild 
bestimmen (Nitocra lacustris, Mesochra rapiens, Onychocamptus moham- 
med). Formen wie Tachidius discipes und Nitocra spinipes treten zuriick. 
Cletocamptus confluens deutet auf den hier in manchen Fallen vorhande- 
nen Charakter von Binnensalzstellen. Auch die anderen Arten kommen 
im Binnenlande vor (z. B. Oldesloe, Kurz 1925). 


Tabelle 28. Strandseen und -tiimpel (5—10°/ 9) 


Schwansener 
Binnensee 
Sept. 1949 

Sahrensdorfer 
Binnensee 
Sept. 1949 


Nitocra lacustris. . .. . 


Mesochra rapiens .. . 80 
Onychocamptus mohammed 50 
Nitocra spinipes. .... 40 
Tachidius discipes. °. 40 
Cletocamptus confluens . 20 


Artenzahl: 6. 


Einen anderen, etwas salzreicheren Typ von Meeresstrandtiimpeln 
erlautert die Tabelle 29. Auch hier leben die oben genannten Brack- 
wasserarten. Die Hiaufigkeit des Oletocamptus confluens zeigt, daB es 
sich um landeinwirts gelegene Kleintiimpel ohne direkten marinen 
Einflu8 handelt. Andere Formen (Mesochra lilljeborgi, Tachidius dis- 
cipes, Nitocra spinipes) weisen jedoch noch auf Verwandtschaft mit der 
Cyprideis-Manayunkia-Zénose hin. Der durchschnittlich etwas héhere 
Salzgehalt léBt die typischen Brackwasserformen sich gegeniiber den 
euryhalinen Meeresarten noch nicht voll durchsetzen. Letztere nehmen 
dann im eigentlichen Brackwasserbereich an Haufigkeit ab, wie auch 
z. B.aus Tabelle 28 hervorgeht. Daneben spielen zweifellos auch Differen- 
zen im Nahrstoffgehalt und allgemeinen Chemismus (Sauerstoffschwund !) 
zwischen den einzelnen Gewassern eine Rolle. So ist es méoglich, einen 
Typ von Brackgewissern an ihrer Charakterform Mesochra aestuarit 
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Tabelle 29. Strandtiimpel (8—18°/,,) 


Fehmarn, 
Putgardener Vorland 


Bottsand 


September 1949 | Marz 1950 


Mesochra lilljeborgi 100 
Cletocamptus confluens . . 80 
Tachidius discipes . 70 


Nitocra spinipes. . ... 
Nitocra lacustris. . ... 
Onychocamptus mohammed 
Horsiella brevicornis . 
Schizopera clandestina . 
Ttunella muelleri. . . . . 


Artenzahl: 9. 


zu erkennen. An Ortlichkeiten, wo wenigstens gelegentlich Sauerstoff- 
schwund auftreten kann (vorzugsweise Kleingewdsser), wird diese Art 
fehlen. Statt dessen ist dort die gegen Sauerstoffmangel unempfind- 
liche Mesochra lalljeborgi 

um so haufiger. In ein Tabelle 30. AusgesiiPte Strandtiimpel (< 1°/o9) 
und derselben Probe 
wurden die beiden Arten 


Fehmarn, 
PutgarderVorland 


nur ein einziges Mal (Ha- ‘| warzi950 | © 
fen von KEckernforde, See 
September 1949) beob- See 
achtet.'Itunella muelleri eaeiscaniiaa staph ylinua 50 
in Probe 29,5 stammt  SBryocamptus minutus . 50 
: Mesochra rapiens . 10 50 
vermutlich ausam Fund- Nitocra lacustris. . .. . 11 14} 50 
ortin groBen Mengen an- Bryocamptus pygmaeus. . 75 25 
gespultem Fucus, in dem Attheyella crassa. . . . . . 25 
Bie Are ant 4 ati Attheyella trispinosa . 25 
© unter gunsuigen — Horsiella trisctosa . . 3 25 
Bedingungen (gentigen- Moraria brevipes 2 25 


de Feuchtigkeit) nicht Artenaahl: 9: 
selten anzutreffen ist. 

In welcher Weise sich bei weiter absinkendem Salzgehalt in Klein- 
gewassern der Ubergang zu limnischen Verhaltnissen vollzieht, zeigen 
4 Beispiele (Tabelle 30). Es handelt sich um ausgesiiBte Tiimpel dicht 
vor bzw. hinter dem Norddeich von Fehmarn. In keinem der 4 Faille 
war noch ein meBbarer Salzgehalt vorhanden. So dominieren denn hier 
auch typisch limnische Formen, jedoch hat sich in jeder Probe auch 
noch eine Brackwasserart nachweisen lassen als letzter Rest der ehe- 


maligen Salzfauna. 
Zu welch eigenartigen Artenkombinationen die Lebensverhaltnisse in den 


Strandtiimpeln fiihren konnen, zeigen 3 in Tabelle 31 zusammengestellte Beispiele. 
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Bei den Proben 31,1 und 31,2 handelt es sich um einen Strandtiimpel an der Nord- 
kiiste von Fehmarn (am ,,Niobe“‘-Erinnerungsmal). Er liegt hinter einem flachen, 
schmalen Strandwall, der oft iiberflutet wird, unmittelbar am Meer. Salzgehalt 
im September 1949 18°/,), im Marz 1950 10°/,). Noch reichhaltiger ist die Artenliste 
aus einem sehr kleinen Strandtiimpel bei Stein (31,3). In diesen Tiimpel gelangt 
bei Hochfluten stets viel pflanzliches Material (Zostera). Ein Teil der anhaftenden 
Fauna kann sich eine Zeitlang halten (Harpacticus obscurus, Mesochra pygmaea). 
Daneben lebt hier Nitocra lacustris und, in Massen im abgestorbenen Seegras, 
Horsiella trisetosa. Im April 1950 wurde ein Salzgehalt von 16/00 gemessen. 
Im Sommer trocknet dieser Tiimpel haufig vollig aus. 
Ein sehr groBer Strandsee mit konstantem Salzgehalt von 5—7°/o, 
ist das Windebyer Noor bei Eckernférde (vgl. BucnHonz 1952). Eine 
Auswahl von Proben von 
Tabelle 31. Atypische Strandtiimpel hier bietet Tabelle 32. 
Der Sandgrund enthalt 
Paraleptastacus  spini- 
cauda. Die anderenArten 
entsprechen den Lebens- 
bedingungen eines sol- 
chen typischen Brack- 
4 wassersees. Charakteri- 
1 stisch (s. oben) ist die 
40 ganzliche Abwesenheit 
: von Mesochra lilljeborgi 
zugunsten von Mesochra 
aestuarwi, auffallig das 


Ameira parvula. .... 
Mesochra lilljeborgz 
Nitocra lacustris. Sitar 
LA SDCYFUNCOLO es ln ene 
Horsiella trisetosa . . . . 
Tachidius discipes . 
Mesochra pygmaea. . 
Mesochra rapiens : 
Nitocra spinipes. . . 
Onychocamptus mohammed 


Harpacticus obscurus. 1 Fehlen von Nitocra la- 
Ectinosoma curticorne 1 custris. SCHAFER (1936) 
Artenzahl: 12. rechnet diese Art zu 


den typischen Strand- 
timpel-Formen. Es ist richtig, daf diese Art dort haufig ist, wie auch 
oben gezeigt wurde, doch kommt sie auch in grdBeren, seenartigen 
Gewassern vor (Schlei, s. unten). 
Auch aus dem Detritus feuchter Salzwiesen (Bottsand und Schlei 
bei Lindaunis) wurden mehrere Stichproben untersucht. Kunz (1935) 
zeigte, daf} hier charakteristische Copepoden existieren. Die vorliegenden 
Proben enthielten zumeist keine Copepoden, und sonst nur Tachidius 
discipes und Nitocra spinipes. Nur in einem Fall (Bottsand, Juni 1950) 
kamen vereinzelte Exemplare der charakteristischen Sigmatidium minor 
(Kunz) vor. Dieser Lebensraum bedarf noch genauerer Untersuchung. 
Gewasser mit kontinuierlichem Salzgefalle sind z. B. der NO-Kanal 
und die Schlei. Aus beiden wurden zahlreiche Proben untersucht. Sie 
ergeben ein zusammenfassendes Bild der Besiedlung der Brackgewasser. 
Der Nord-Ostsee-Kanal nimmt von seinem Beginn bei Kiel-Holtenau 
an, wo der Salzgehalt dem der Kieler Bucht entspricht (vgl. Ax 1952), 
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Tabelle 32. Windebyer Noor (Eckernférde) (5—79/o9) 


August 1950 


7 


9 


Mesochra aestuarii. . .. 


Tachidius discipes. . . . i 49 
Nitocra spinipes. . ... 35 16 
Paraleptastacus spinicauda | 1 2, 
Onychocamptus mohammed 1 


Einzelfunde: Microarthridion littorale (10), Ectinosoma curticorne (10). — Arten- 
zahl: 7. 


langsam an Salzgehalt ab. Bei Rendsburg betraégt er noch 9—119/,,. 
Weiter nach Westen werden oligohaline Werte erreicht (Hochdonn etwa 
3°/o9), nur direkt vor der Schleuse Brunsbiittelkoog steigt der Salzgehalt 
wieder stark an. Bei den vorliegenden Untersuchungen wurde besonders 
die Strecke zwischen Kiel und Rendsburg beriicksichtigt. Samtliches 
untersuchtes Material stammt aus der Hnteromorpha-Zone, die sich 
iiberall auf der steinigen Uferbefestigung entlangzieht. In ihrem unteren 
Teil mischen sich die Enteromorphen mit anderen Algen (vgl. ALEEM 
und Scuutz 1953). An einzelnen Stellen, wo durch Abrutschen der 
Boschung ein kleiner Sandstrand sich gebildet hatte, wurden auBer 
Paraleptastacus spinicauda keine anderen Arten gefunden, als sie auch 
im Pflanzenwuchs vorkommen. 

Mit dem Kanal in Verbindung steht der Flemhuder See. Salzgehalt- 
messungen zeigen Schwankungen zwischen 5 und 14,5°/),, auch hier 
die héchsten Werte im Spatherbst. 

Proben aus der Enteromorpha-Zone des Kanals beriicksichtigte bereits 
OrTo (1936). Einzelne Angaben macht auch Kunz (1935). Tabelle 33 
bringt eine Auswahl von Proben vom Beginn des Kanals (Holtenau 


Tabelle 33. NO-Kanal, Holtenau-Levensau (10,5—15,5°/o9) 


August Sept. |April 7 
1949 |1949]1950| Mai 1950 


2 


Dactylopodia vulg. holsatica 
INGtOCTA-LYDICH . ws 3 se 


Tachidius discipes ..... 38 
Ectinosoma curticorne. . . 25 
Paronychocamptus nanus . . 25 
Mesochra aestuarii ..... 10 % 


Paraleptastacus spinicauda. . 


Kinzelfunde: Ameira parvula (13), Schizopera clandestina (13), Harpacticus 
obscurus (13), Tisbe furcata (13). — Artenzahl: 11. 
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bis Levensau). Salzmessungen erbrachten Werte von 10,5—15,5°/b. 
Dem entspricht die gefundene Fauna. Auffallig ist jedoch die Haufigkeit 
von Nitocra typica bis weit in den Brackwasserbereich hinein (bis hinter 
Rendsburg), wie es sonst kaum beobachtet wurde. Charakteristisch ist 
Mesochra aestuarii. Am merkwiirdigsten ist die Haufigkeit von Dacty- 
lopodia vulgaris holsatica, die nur hier gefunden wurde. 


Weiter nach Westen, noch vor Rendsburg, ist die Fauna bei gering 
herabgesetztem Salzgehalt noch praktisch unverandert (Tabelle 34). 
Nitocra spinipes tritt im starker brackigen Schirnauer See (Ausweitung 
des Kanals) auf, sie wurde sonst erst im oligohalinen Teil des Kanals 
(bei Hochdonn) beobachtet. Sie verhalt sich hier also wie eine echte 
Brackwasserart. 


Tabelle 34. NO-Kanal, Sehestedt — Rade — Schirnauer See (7,9—12,59/9) 


Sehestedt 


Dactylopodia vulg. holsatica . 
Nitocratypicd..*. 29... 


Paronychocamptus nanus . 40 
Mesochra aestuarii ..... 40 
Nitocra spinipes ...... 20 
Ectinosoma curticorne. . . . 20 


Artenzahl: 6. 


Von der Fahre Nobiskrug (bei Rendsburg) stand eine Serie von Proben zur 
Verfiigung, die im Verlaufe eines ganzen Jahres in regelmaBigen Abstanden 
(2 Wochen) entnommen wurden. Die Proben, die geniigend Individuen enthielten, 
sind in Tabelle 35 eingetragen. Erst vom Juni an kommen regelmaBig groBere 
Individuenmengen in der Enteromorpha vor. Die gréBte Besiedlungsdichte wird 
im August und September erreicht. Nitocra typica und Dactylopodia vulgaris 


Tabelle 35. NO-Kanal, Féhre Nobiskrug (bei Rendsburg) (9—11°/o9) 


Nitocratypica. . .... 

Dactylopodia vulg. holsatica 75 
Mesochra aestuarii. 25 
Tachidius discipes . 8 
Harpacticus obscurus. 8 
Paronychocamptus nanus . 8 


Artenzahl: 6. 
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holsatica spielen auch hier noch die Hauptrolle. Interessant ist, daB selbst Har- 
pacticus obscurus noch bis hierher vordringen kann (Probe 35,5). Mit Beginn des 
Winters wird die Besiedlung schnell sparlicher, was zum Teil natiirlich auch auf 
den Riickgang der Enteromorphen zuriickzufiihren‘ist. Im Winter wurde nur 
Nitocra typica in geringer Zah] gefunden, vom Februar an fehlt auch diese Art, 
es wurde nur Dactylopodia angetroffen. Vom April und Mai liegen Einzelexemplare 
von Dactylopodia und auch wieder von Nitocra typica, Mesochra aestuarii und 
Tachidius discipes vor. Allgemein ist festzustellen, daB die tierische Besiedlung 
hinter dem im Friihjahr sehr raschen Wachstum der Enteromorphen (und Diato- 
meen!) zuriickbleibt, erst von Mitte Juni an findet sich eine gréBere Zahl von 
Arten und Individuen. 


Auch bei Rendsburg zeigt sich noch immer das gleiche Bild (Ta- 
belle 36). Der starke Anteil von Tachidius erklart sich dadurch, daB 
die Proben zum Teil von stark unreinem Sandgrund stammen. Selbst 


Tabelle 36. NO-Kanal, Rendsburg—Riisterbergen (7—11°/ 9) 


Rendsburg 
Mai 1950 


Riister- 
bergen 
Aug. 1950 


Tachidius discipes . 

Natocra. typed. 5s... > 

Dactylopodia vulg. holsatica 33 
Mesochra aestuarii. 33 
Paronychocamptus nanus . 17 
Mesochra rapiens . . . 17 
Onychocamptus mohammed 17 
Schizopera clandestina . . 17 


Artenzahl: 8. 


eine Strecke hinter Rendsburg (Probe 36,6) dominieren immer noch 
Dactylopodia und Nitocra typica. Nun treten jedoch andere Brack- 
wasserformen dazu (Mesochra rapiens, Onychocamptus mohammed). 
Weiter nach Westen ergab eine Stichprobe bei Hochdonn Mesochra 
aestuarii und Nitocra spinipes im Verhaltnis 7:3 (September 1951). Ks 
ist wahrscheinlich, da8 noch einige andere Brackwasserarten hier 
leben, doch scheint die Copepoden-Fauna im ganzen Kanal prinzipiell 
recht gleichférmig zu sein. 

Das zeigen auch die Proben aus dem Flemhuder See (Tabelle 37). 
Die Fauna stimmt mit der des entsprechenden Kanalabschnittes tiberein, 
nur Mesochra rapiens tritt auch hier auf, und Microarthridion littorale 
zeigt das stark tonige Sediment an. T'achidius discipes ist zahlreich, 
zumal es sich hier vielfach um Bodenproben handelt. 

AbschlieBend soll die Harpacticiden-Besiedlung der Schlei geschildert 
werden. Hier liegt ein natiirliches Gewasser vor, das von seiner Miindung 
in die Ostsee bei Kappeln-Schleimiinde bis nach Schleswig hin stetig 
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an Salzgehalt abnimmt. Standig oligohaline Salzverhaltnisse sind im 
Haddebyer Noor und, mehr noch, im Selker Noor am Endteil der Schlei 
anzutreffen. Da gréBere SiiBwasserzufliisse fehlen, hangen Wasserstand 
und Salzgehalt sehr von den Verhiltnissen der offenen See ab. So kann 


Tabelle 37. Flemhuder See (5—15°/ 9) 


Tachidius discipes. . . . 

Paronychocamptus nanus . 18 
Dactylopodia vulg. holsatica | 26 12 
Mesochra aestuarii. . . . | 18} 15 5 
Nitocratypica. ..... 2 
Horsiella brevicornis . . . 2 
Schizopera clandestina . 1 


Einzelfunde: Ectinosoma curticorne (20), Microarthridion littorale (10), Mesochra 
rapiens (10). — Artenzahl: 19. 


es zu starkem Einstrom kommen, der sich bis nach Schleswig hin aus- 
wirkt. Aus diesen Griinden wechselt auch der Salzgehalt in gewissem 
Mae. Mitteilungen tiber die Tierwelt der Schlei machen NEUBAUR 

und JAECKEL (1935, 1936, 


Tabelle 38. Schlei bei Kappeln 1937), Remane (1937), Ax 
(etwa 12—18°/,)). Enteromorpha (1951), Bucuuonz (1952) und 
Reniterner GERLACH (1953). 


Aus der Gegend von Kap- 
peln. liegen nur wenige, aber 
typische Proben aus Hntero- 
morpha vor (Tabelle 38). Ni- 
tocra typica ist zahlreich. Ne- 
ben Harpacticeus obscurus und 
Tisbe furcata steht schon eine 


Brackwasserart: Mesochra 
Kinzelfunde: Nitocra spinipes (33), Hor- 


' eet) twarv. 
stella brevicornis (33), Itunella muelleri (33). att hagtis : ey : 
Aronzablel0: Bei Lindaunis andert sich 


das Bild bei sinkendem Salz- 

gehalt (Tabelle 39). Harpacticus obscurus :wird selten, es dominiert 
Tachidius discipes. Stenhelia palustris und Microarthridion littorale 
weisen auf feines Sediment. Hier tritt bereits Mesochra rapiens auf. 
In der sog. ,,GroBen Breite“ erfahrt die Schlei eine betrachtliche 
seenartige Verbreiterung. Bei Fleckeby findet sich ein typischer Bran- 
dungssandstrand, der Vergleichsuntersuchungen zum Meeresstrand er- 
méglichte (vgl. Ax 1951, Gmrtach 1953). Der Salzgehalt bewegt sich 


Ae 2 hos 


Harpacticus obscurus. . . 
Nitocra typica. . . . .. 
Mesochra aestuarii. . 

Tachidius discipes. . . . 
Paronychocamptus nanus . 
Ectinosoma curticorne 

Dasbel furcatd es satial ta ce 
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Tabelle 39. Schlei bei Lindaunis (etwa 7—12%,) 


Feb. | Juni |—— 
1950] 1950 


Tachidius discipes 36 
Paronychocamptus nanus 9 
Ectinosoma curticorne . . . 12 
Mesochra aestuarit ‘ 7 
Nitocra ty pee eS 10 
Nitocra spinipes . .... 5 
Paraleptastacus spinicauda . 12 
Mesochra rapiens. . .. . 6 
Horsiella brevicornis. . . . 2 


Hinzelfunde: Harpacticus obscurus (17), Stenhelia palustris (17), Microarthridion 
littorale (17), Itunella muellert (17). — Artenzahl: 13. 


hier zwischen 5 und 10°/,,. Die Copepoden-Fauna am Brandungsstrand 
ist tiberaus armlich (Tabelle 40). Die typischen Sandformen fehlen 
ganz, nur Paraleptastacus spinicauda kommt hier vermutlich vor. 
Hier leben nur die bereits von Lindaunis beschriebenen Brackwasser- 
Formen. 


Tabelle 40. Schlei bei Fleckeby (etwa 5—10°/ 9) 


Dez. 
1949 


April 
1950 


Nitocra lacustris . 

Mesochra rapiens . 60 43 80 
Mesochra aestuarn . 5 8 80 
Tachidius discipes . 6 4 80 
Microarthridion littorale 3 60 
Onychocamptus mohammed 5 45 40 
Ectinosoma curticorne 3 40 
Nitocra spinipes. . . +. 5 40 
Paronychocamptus nanus . | 20 
Bryocamptus minutus . . 5 20 
Attheyella crassa. ... . 3 20 


Artenzahl: 11. 


An stiirmischen Tagen wurde im Brandungssand kein einziges Exemplar 
gefunden. Probe 40,3 stammt aus einer Hochwanne des Sandstrandes. Hier 
kommen bei herabgesetztem Salzgehalt bereits SiiBwasser-Arten vor (Bryocamptus 
minutus, Attheyella crassa). Am gleichen Ort wurde ein Wiesentiimpel untersucht 
(40, 4 und 5), noch im Hochwasserbereich der Schlei gelegen, doch ohne meSbaren 
Salzgehalt. Wider Erwarten wurden hier trotzdem keine Sii8wasser-Formen an- 
getroffen, sondern es dominieren Nitocra lacustris und Mesochra rapiens. 

13* 
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Fiinf Proben aus dem Endteil der Schlei bei Schleswig zeigen noch 
das gleiche Bild (Tabelle 41). Substrat: Hnteromorpha baw. stark un- 
reiner Sandgrund. Auffallig und vielleicht im Zusammenhang mit den 
Abwiassern der Stadt zu erklaren ist die Erscheinung, daB hier, wo der 
Salzgehalt haufig oligohaline Werte erreicht, Brackwasser-Arten so 
stark zugunsten von euryhalinen Formen zuriicktreten. In einer Probe 
aus Enteromorpha wurde der limnische Canthocamptus staphylinus ge- 
funden. 


Tabelle 41. Schlet bei Schleswig (etwa 2—7°/,9) 


Sept. 
1949 


April 
1950 


1 2 


Nitocra spinipes. 
Tachidius discipes . ‘ 
Paronychocamptus nanus . 
Mesochra aestuaru. . 
Nitocra lacustris. . ... 
Ectinosoma curticorne 
Microarthridion littorale 


Einzelfunde: Mesochra rapiens (20), Onychocamptus mohammed (20), Cantho- 
camptus staphylinus (20). — Artenzahl: 10. 


Im Haddebyer und besonders im Selker Noor, die mit dem Endteil der 
Schlei nur durch enge Kaniale in Verbindung stehen, findet sich fast 
standig oligohalines Brackwasser. Begiinstigt durch siiBe Quellen, treten 
hier limnische Formen neben die Brackwasser-Arten. Diesem Gebiet 
wurde darum besondere Beachtung geschenkt. Die Proben stammen 
wiederum von unreinem Sandgrund oder aus Enteromorphen, wenn 
nicht anders vermerkt wird. 

Im Haddebyer Noor (Tabelle 42) leben bei Salzwerten zwischen 
2,6 und 6,9°/), noch die typischen Brackwasser-Arten; Sif wasser-Arten 
fehlen. Die Artenzahl ist aus diesem Grunde gering. 


Tabelle 42. Haddebyer Noor (2,5—7%/ 9) 


Marz 
1950 


Sept. 
1949 


April] Juli | August | Okt. 


Tachidius discipes ... . 47 
Onychocamptus mohammed . iT 
Nitocra spinipes .... . 19 
Mesochra rapiens. ... . 9 
Paronychocamptus nanus 10 
Ectinosoma curticorne . 5 


Kinzelfunde: Mesochra aestuarii (33), Paraleptastacus spinicauda (22), Nitocra 
lacustris (11). — Artenzahl: 9. 
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Im Selker Noor (Tabelle 43) sind jedoch 9 von den 19 gefundenen 
Arten limnischer Herkunft. ZahlenmaBig treten sie jedoch hinter den 
Brackwasser-Arten noch zuriick. Besonders interessant sind die Funde 
von Paracamptus schmeili (vgl. Noopt 1953b) und Phyllognathopus 
viguieri (aus abgestorbenem Schilf). 


Tabelle 43. Selker Noor (0O—5°/o9) 


Marz 1950 


3 


Onychocamptus mohammed 
Mesochra rapiens . ... 
Tachidius discipes . 
Nitocra lacustris. 

Nitocra spinipes. 

Nitocra hibernica F 
Paronychocamptus nanus . 
Attheyella crassa. . ... 
Bryocamptus pygmaeus. . 
Bryocamptus minutus . 


ket G9 GO 
bo > Od 1 bo +71 bO 


Hinzelfunde: Canthocamptus staphylinus (14), Ectinosoma curticorne (7), Horsiella 
brevicornis (7), Mesochra aestuarii (7), Paraleptastacus spinicauda (7), Attheyella 
wierzejskit (7), Paracamptus schmeili (7), Elaphoidella gracilis (7), Phyllognathopus 
viguiert (7). — Artenzahl: 19. 


An dieser Stelle soll noch kurz auf einen Lebensraum eingegangen werden, 
der im Rahmen der vorliegenden Untersuchungen noch nicht geniigende Beachtung 
finden konnte: Auf die Miindung 
limnischer Gewasser ins Meer. In den Tabelle 44. 
meisten Fallen wird der Salzgehalt WeiBenhaus, Bachmiindung ins Meer 
bei geniigender Stromung bis zur 
Miindung hin =O sein, um dann 
schnell anzusteigen. Direkt an der 
Miindung wird sich jedoch stets eine 
Zone starksten Salzgehaltswechsels 
finden. Tabelle 44 zeigt Funde aus 
einer solchen Bachmiindungim Hoch- J¢ynella muelleri. . . . . 
flutbereich bei WeiBenhaus. Hier leben Tachidius discipes. . 

~ noch euryhaline Meeresarten, und da-  Microarthridion littorale 
neben SiiBwasser-Formen, die in der Bryocamptus minutus . . 
Lage sind, jederzeit mit dem stro- Artenzahl; 5. 
menden Bachwasser einzuwandern. 
Auffallig ist die Massenentwicklung von Itunella muelleri hier im SiBwasser in 
abgestorbenem marinem Pflanzenmaterial. 

Die gleiche Art fand sich auch im Ausflu8 des Hemmelmarker Sees bei Eckern- 
férde (Tabelle 45). In Enteromorphen dominierte hier Nitocrella reducta, eine 
interessante Form, die erst 1936 durch ScHAFER aus dem Brackwasser von Hidden- 
see aus einiger Tiefe beschrieben wurde, und die nur von dort bekannt war. Der 
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Tabelle 45. Abfluf des Hemmel- Hemmelmarker See selbst enthalt rein lim- 
marker Sees ins Meer (bei Eckern- nische Formen (Canthocamptus staphylinus, 
forde). Sept. 1949. Enteromorpha  Nitocra hibernica, Bryocamptus minutus, At- 
theyella crassa), Salzgehalt war nicht nach- 
weisbar. 

Im Fall der in solchen SiSwasser-Kin- 


Nitocrella reducta. . . 85 miindungen gefundenen euryhalinen Arten 
Ttunella mueller. . . 12 kann angenommen werden, daB es sich 
Tachidius discipes . . 3 


wirklich um euryhaline Individuen handelt, 
und nicht nur, wie vielleicht in anderen 
Fallen, um physiologische Rassen einer Art, die fiir einen bestimmten Salzgehalt 
stendk sein kénnen (vgl. Remane 1940). 


IV. Kiistengrundwasser 


Der Lebensraum des Kiistengrundwassers ist unter den eulitoralen 
Lebensstatten am interessantesten. Uberall dort, wo im Sandstrand | 
das salzige Porenwasser sich mit dem siiBen Grundwasser des Landes 
mischt, wird ein mehr oder weniger breiter Streifen mit brackigen 
Wasserverhaltnissen entstehen. Im Grunde handelt es sich also um 
einen Brackwasser-Lebensraum. 

Erstmals machten REMANE und ScHuuz (1935) auf diese interessanten Verhalt- 
nisse aufmerksam und konnten iiber die hier lebende eigenartige Tierwelt berichten, 
die einen auffallig hohen Anteil an Charakter-Arten enthalt und trotz der brackigen 
Salzverhaltnisse ein vorwiegend marines Geprage zeigt. In zahlreichen Arbeiten 
konnte inzwischen weiteres Material zur Kenntnis dieses Lebensraumes zusammen- 
getragen werden (Zusammenfassungen bei REMANE 1940 und 1951). Speziell die 
hier lebenden Copepoden bearbeiteten Kure (1935) und Kunz (1937). Erginzende 
Mitteilungen iiber die Verhaltnisse an der Nordseekiiste finden sich bei Noopt 
(1952b). Auch konnte Vergleichsmaterial aus dem éstlichen Teil der Ostsee be- 
arbeitet werden (Kurische Nehrung, Kunz 1938; finnische Kiiste, Noopt 1953a). 

Wie bekannt (REMANE 1951, Noopt 1952b, GmrRuacH 1953), lassen 
sich am Sandstrand der Nordseekiiste infolge der Gezeiten 2 Abschnitte 
im Grundwasser unterscheiden. Genauer genommen sind es sogar drei 
(Abb. 3). 


Im Bereich des Prallhanges versickern bei jeder Flutperiode groBe 
Mengen von Meereswasser im Boden. Abgesehen von der hierdurch 
bewirkten Nahrstoffzufuhr sind so die Salzverhaltnisse véllig marin, wie 
Messungen bestitigen. Dieses Wasser tritt bei Ebbe in der ,, Quell- 
region wieder zutage; hier ist die Zone, in der eine so auffillige 
Besiedlungsdichte durch interessante Arten zu beobachten ist. Im grob- 
sandigen Bereich handelt es sich dabei um eine typische Kiesfauna 
mit Elementen sublitoraler Grobsandbéden. Diese Zusammenhinge 
wurden oben bereits dargestellt (vgl. Tabelle 4; 5 und 51). 


Schon bei normalem Wasserstand spiilen zur Flutzeit einige Wellen 


tiber den Prallhang hinweg in den dahinterliegenden Strandbezirk. 
Das Wasser kann sich hier zeitweilig in Hochwannen (s. oben) sammeln, 
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um friiher oder spiiter zu versickern. Andererseits fiihren hier Nieder- 
schlige bereits zu einer geringen AussiiBung. Trotzdem ist dieser Ab- 
schnitt des salzreichen Kistengrundwassers im normalen Flutbereich 
deutlich vom hinteren Teil, der von den Fluten selten oder nie erreicht 


x OU ion ce 


toe f aria) 
Hochwassertinie es pia ee metre ARs ey Dtepttiytvtstytyt ERD ENE 
: wwv7 vv 
ts VIII IY 
Fralhang ch eqagewIRIvlyy S* Kistengrundwasser . 
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; gueliregion _— 


Medrigwasseriinie 


= eindringendes Salzwasser 
eindringendes SitiBwasser (Niederschlage + siiBes Grundwasser) 
+44++4+ bei Hochwasser 


Srey @ \ Grundwasserhorizont 
vvyvvv bei Niedrigwasser 


Abb, 3. Schema der Grundwasserverhaltnisse im Sandstrand der Nordseekiiste 


wird, zu unterscheiden. Die Copepoden-Fauna betreffend, stellt sich 
_die Trennung beider Zonen so dar, daB im salzarmen hinteren Teil nur 
eine verarmte Fauna des salzreichen Teiles lebt. Es kénnen aber im 
oligohalinen Bereich auch charakteristische Formen auftreten (Para- 
stenocaris). 


Die reiche Fauna der Quellregion wurde bereits oben behandelt, wobei betont 
wurde, daB typische Subterran-Formen (Arenosetella germanica, Arenopontia sub- 
terranea u. a.) bis in diesen extrem lotischen Bereich geraten. Wie die hier lebende 
Fauna im einzelnen in der Lage ist, der ungemein starken mechanischen Wirkung 
der sich hier brechenden Wellen zu widerstehen, ist noch unklar. Mikroskopische 
Beobachtung zeigt in vielen Fallen Haftorgane sowie gewandtes und schnelles 
Reagieren. Es mu8 doch wohl angenommen werden, daf ein Teil der Fauna, 
darunter sicher nicht wenige der ungemein beweglichen Copepoden, mit ein- 
setzender Brandung tiefere Sandschichten aufsuchen. Diese Annahme setzt 
allerdings voraus, daB recht erhebliche Strecken aktiv zuriickgelegt werden, denn 
der Grobsand befindet sich bei starker Brandung bis in 30cm Tiefe und mehr 
in standiger Bewegung. Damit wire die Nahrungsaufnahme fiir manche Formen 
auf die Niedrigwasserperiode beschrankt, in der das Substrat ruhig liegt, aber 
wassergesattigt bleibt. Hier miissen noch nahere Untersuchungen durchgefithrt 
werden. ~ 

Im engen Zusammenhang mit diesen Dingen steht die Frage nach 
der eigentlichen Lebensstatte der hier im Prallhang anzutreffenden 
sublitoralen Kies-Formen. Ihre Haufigkeit in der Quellregion, also im 
lotischen Bereich, 1i8t darauf schlieBen, daB sie wegen des hier besonders 
groben Substrates vorkommen. Proben aus dem Grundwasser des Prall- 
hanges selbst, also aus Bezirken, die dem direkten Wellenschlag ent- 
zogen sind, enthalten jedoch die gleichen Arten, und es entsteht sogar 
der Eindruck, als ob zumindest einige von ihnen hier haufiger sind. 
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Proben aus diesen Zonen wie aus dem gesamten Kiistengrundwasser 
des Flutbereiches bringt Tabelle 46. Anscheinend gelangt zumindest 
ein Teil der Arten, die in der Quellregion haufig sind, nur passiv aus 
dem Grundwasser hierher. Auf die Rolle, die das Licht dabei méglicher- 
weise als beschriinkter Faktor spielt, wird im Kapitel F noch eingegangen. 
Die in der Quellregion so auffallig hohe Individuen-Dichte (Tabelle 51!) 
diirfte letzten Endes auch ein Indikator fiir die hier reichlich vorhandene 
Nahrung sein (Kapitel F). 


Tabelle 46. Nordsee, Kiistengrundwasser im Flutbereich, Grobsand 


Sylt 


Amrum 
Nordspitze 
Juli 1952 


holt- 
List i@appie t 
Mai 1951 


Juli 1951 


Paraleptastacus spinicauda 
Arenosetella germanica . . 


Arenopontia subterranea 6 
Psammotopa phyllosetosa . 4 
Leptomesochra macintoshi . 6 
Remanea arenicola. .. . 11 


Einzelfunde: Nitocrella polychaeta! (20), Nitocrella halophila! (20), Evansula 
incerta (20), Leptomesochra eulitoralis! (20), (Asellopsis intermedia, 20), Nitocra 
typica! (10), Psammameira hyalina! (10), (Paronychocamptus curticaudatus, 10), 
Paramesochra helgolandica! (10), (Laophonte trilobata, 10), Nitocra spinipes (10), 
Evansula pygmaea (10), Stenocaris minuta (10), Arenosetella tenuissima (10). — 
Artenzahl: 20. 


Einen Eindruck von der Schichtung, die innerhalb des Prallhanges sich er- 
kennen 1a8t, gibt ein vertikales Profil durch den Prallhang. Die gefundenen 
Harpacticiden wurden (wie in Tabelle 51) quantitativ ausgezihlt. Der Unter- 
suchungsort ist der gleiche wie bei Tabelle 51. Der Prallhang war an dieser Stelle 
12 m breit, das Profil wurde bei + 7m, von seinem FuS an gerechnet, gegraben. 
Substrat: sehr reiner, mittelgrober bis grober Sand. Von der Oberflaiche beginnend, 
wurden in je 20cm Abstand Proben von je 95 cm* aus ungestértem Sand ent- 
nommen. Das Grundwasser wurde — bei Niedrigwasser — bei 80 cm Tiefe erreicht 
und die letzte Probe aus diesem Grundwasserhorizont selbst entnommen. Die 
Fauna wurde durch sorgfaltiges Ausschlammen mit schwachem Formalin ge- 
wonnen.. Das Ergebnis ist in Tabelle 52 dargestellt (S. 237). 

Die oberste Probe enthielt keine Copepoden, offenbar wegen zu starker Aus- 
trocknung wahrend der Ebbe (s. oben). Hier lebten neben Nematoden nur sehr 
zahlreiche Oligochaeten (Michaelsena subterranea). Das Ergebnis der tieferen 
Proben ist in verschiedener Hinsicht sehr interessant: Es weist nach, daB Proben 
aus ,,Grundwasser‘‘ auf Grund der angewandten Methodik notwendigerweise eine 
Mischfauna aus den Elementen des Feuchtsandes und des eigentlichen Grund- 
wassers enthalten. AuBerdem bietet sich hier die Méglichkeit, genauere Auf- 
schliisse tiber die dkologischen Anspriiche der einzelnen Arten zu erhalten. So ist 
es sehr auffallig, da Paraleptastacus die oberen Feuchtsandschichten bevorzugt 
und Arenopontia das eigentliche Grundwasser meidet. Unterschiede im durch- 
schnittlichen Salzgehalt sind vielleicht die Griinde, da wihrend Ebbe die oberen 
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Sandschichten durch Niederschlige eine gewisse AussiiBung erfahren kénnen. Die 
absolute Individuen-Dichte wiederum gibt Hinweise auf die Nahrstoffversorgung 
(Kapitel F). 

Generell sind sich die Faunen der Quellregion und des salzreichen 
Kiistengrundwassers sehr ahnlich (vgl. Tabelle 4 und 46). Die Abnahme 
der Artenzahl im Grundwasser auf 20 erklart sich vorwiegend durch 
den Wegfall der der Bathyporeia-Zone eigenen gréBeren Formen. Auf- 
fallig ist die im Vergleich zur Quellregion noch geringere Stetigkeit, 
die viele Arten im Grundwasser auszeichnet, und die trotz der geringen 
Zahl in die Tabelle 46 aufgenommener Proben schon deutlich zum 
Ausdruck kommt. Diese Erscheinung ist fir die Kiistengrundwasser- 
Fauna sehr charakteristisch und erschwert ihre Beurteilung. Dem 
Zufall scheint immer ein breites Feld eingeréumt; einigermafen regel- 
maig sind zur Paraleptastacus und Arenosetella germanica anzutreffen, 
schon Arenopontia subterranea tritt unregelmaBig auf. Parallele Proben 
k6nnen ganz verschiedene Ergebnisse liefern, wofiir sich die Griinde 
kaum erfassen lassen. Dies ergab sich bereits aus den Arbeiten von 
Kure (1935) und Kunz (1937), und ist ebenso charakteristisch fiir die 
am limnischen Sandstrand unternommenen entsprechenden Unter- 
‘suchungen (Noopr 1952a und unveréffentlichtes Material). 

Hier handelt es sich offenbar um die bekannte Erscheinung, daB die Individuen 
innerhalb ibres Lebensraumes durchaus inhomogen verteilt sein k6nnen. 
Auf diese Erscheinung des lokalen Massenauftretens (vgl. z. B. Remane 1951) 
wird am Ende dieses Kapitels noch hingewiesen. 

Im Gegensatz zum grobsandigen Kiistengrundwasser (Tabelle 46) 
zeigen Proben aus salzreichem Grundwasser im Feinsand, z.B. am 
Kniepsand von Amrum und bei St. Peter, eine nur sehr armliche Besied- 
lung. Die absolute Individuen-Dichte braucht allerdings nicht hinter 
der des Grobsandes zuriickzubleiben. Mit einiger Stetigkeit wurden 
nur Arenosetella germanica und Arenopontia subterranea angetroffen, 
daneben wurde Arenosetella tenuissima gesehen. Es fehlen samtliche 
Grobsand-Arten, und so la8t sich anhand der Fauna hier auch nicht 
jene Scheidung des Kiistengrundwassers in mehrere Abschnitte er- 
kennen. Dieselben 3 Arten sind es auch, die sich im Grundwasser unter 
den weiten Kniepsandflaichen nachweisen lassen, so z. B. unterm Muschel- 
‘sand, Bledius-Sand und Cyanophyceen-Sand, also an Stellen, wo nicht 
eine Schwefelwasserstoffschicht die Besiedlung im Boden hindert. 


Die Tierwelt des salzirmeren Kiistengrundwassers*auBerhalb des 
normalen Flutbereiches (Tabelle 47) ist zumeist auBerordentlich arm an 
Harpacticiden. RegelmaBig sind hier nur noch Paraleptastacus spini- 
cauda und Arenosetella germanica, oft Arenopontia subterranea und 
Paramesochra acutata anzutreffen. Simtliche anderen hier gefundenen 
Arten miissen als selten gelten. In Proben direkt vom Fuf der Dine 
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kommen nur noch die 3 erstgenannten Arten vor. In vielen dieser Proben 
aus 1,50 m und mehr Tiefe waren jedoch keine Copepoden mehr enthalten. 


Tabelle 47. Nordsee, Kiistengrundwasser auBerhalb des Flutbereiches, Grobsand 


Sylt 


Juli 
952 


Paraleptastacus spinicauda . 
Arenosetella germanica. . . 
Arenopontia subterranea . 

Paramesochra acutata . . . 


Einzelfunde: Psammotopa phyllosetosa! (17), Nitocrella halophila! (17), Nitocrella 
polychaeta! (17), Evansula incerta (17), Nitocra spinipes (17), Paramesochra hol- 
satica (17), Evansula pygmaea (17), (Leptomesochra macintoshi, 17), (Asellopsis 
intermedia, 17), (Ectinosoma curticorne, 17). — Artenzahl: 14. 


Zum Teil wohl auch aus diesem Grunde gelang es bisher an der 
Nordsee nicht, weder auf Sylt noch an der Nordspitze von Amrum, die 
fiir diesen inneren, oligohalinen Bereich des Kiistengrundwassers charak- 
teristischen Parastenocaris-Arten aufzufinden, die hierher, unserem 
heutigen Wissen nach, aus dem Si®wasser eingewandert sein missen 
(ReMANE 1950). Darum iiberraschte es um so mehr, als diese Arten 
im Grundwasser zwischen den brackigen ,,Meeresaugen“‘ und den Diinen 
auf Amrum regelmaé®ig und in Mengen gefunden wurden (Noopt 
1952b). Das hier sehr detritusreiche Grundwasser befand sich in allen 
Fallen in héchstens 75 cm Tiefe. Merkwiirdigerweise kommen sowohl 
Parastenocaris vicesima als auch P. phyllura ausschlieBlich in denjenigen 
Proben vor, die bis héchstens 3m vom Ufer der Tiimpel entfernt lagen 
Juli 1950, 1951, 1952; Dezember 1951). Ineinem Falle wurde ein Salzgehalt 
von 6°/,, gemessen. Wie besonders im Dezember 1951 aus Anwurfstreifen 
deutlich wurde, liegt der Fundort jedoch noch im Bereich von Hochfluten, so 
daB der Salzgehalt hier zuweilen erheblich ansteigen wird. Die Abwesen- 
heit der beiden Arten in gréBerer Entfernung von den Bracktiimpeln 
im dann rein sii®en Grundwasser la8t vermuten, daB die Tiere hier an 
einen gewissen Salzgehalt gebunden sind. Dies ist besonders in bezug 
auf P. phyllura, die auch im Binnenlande hiufig ist, interessant. 


Im Sandstrand der Beltsee sind die Verhaltnisse im Kiistengrund- 
wasser wegen der fehlenden Gezeiten einfacher. Der von den auf- 
laufenden Wellen regelmiSig durchspiilte salzreiche Bezirk wird im 
allgemeinen nicht breit sein (vgl. RemaNnE 1951). Allerdings kann das 
Salzwasser bei hherem Wasserstand einen gréBeren Teil des Strandes 
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tiberfluten, so da auch hier ein mehr oder weniger starker Salzgehalts- 
wechsel im Grundwasser zu verzeichnen ist (vgl. ReMANE und Scuuuz 
1935). 

Eine Reihe typischer Proben ist in Tabelle 48 und 49 zusammen- 
gefaft. Die Proben der Tabelle 48 stammen aus Grundwasser im 
Brandungsstrand. Hier dominieren genau wie an der Nordsee Para- 
leptastacus spinicauda und Arenosetella germanica. Ziemlich haufig 
dringen Nitocra typica, Remanea arenicola, Arenosetella tenuissima und - 
Stenocaris minuta ins Grundwasser ein, auch Evansula incerta wurde 
hier gefunden. Dagegen sind Arenopontia subterranea und andere 
Charakterarten des Grundwassers (Paramesochra herdmani, P. acutata) 
auffallig selten. Uberraschend ist das hiaufige Auftreten der Nitocra 
fallaciosa, die im Gebiet bisher unbekannt war (NoopT 1953b). 


Tabelle 48. Beltsee, Kiistengrundwasser am Brandungsstrand, Grob- bis Mittelsand 


Paraleptastacus spinicauda . 
Arenosetella germanica. . . 
Nitocra typed 0. re 
Remanea arenicola 

Arenosetella tenuissima. . . 
Stenocaris minuta. ... . 
Nitocra fallaciosa. .... 
Paramesochra acutata .. . 


Einzelfunde: Arenopontia subterranea! (20), Itunella muelleri (20), Schizopera 
ornata! (20), Schizopera clandestina! (20), Paramesochra herdmani! (20), (Ameira 
parvula, 20), (Microarthridion littorale, 20), Parastenocaris vicesima! (10), Para- 
mesochra helgolandica! (10), Nitocra spinipes (10), (T'achidius discipes, 10), Hvansula 
incerta (10), (Rhizothrix gracilis, 10). -— Artenzahl: 21. 


Parastenocaris vicesima wurde bei WeiBenhaus im Einklang mit den 
Funden bei Schilksee (Kitz 1935), von der Kurischen Nehrung (Kunz 
1938) und von der Nordseekiiste (s. oben) nur im hinteren, also am stark- 
sten ausgestiBten Teil des Grundwassers beobachtet. Messungen zeigen 
ihre Verbreitungsgrenze bei einem maximalen Salzgehalt von 6—9°/qy. 

Einen anderen Typ des Kiistengrundwassers reprasentieren die Pro- 
ben der Tabelle 49 von sandigen Ufern an Stillwasserbuchten, wo 
besonders am Steinwarder bei Heiligenhafen giinstige Verhaltnisse an- 
getroffen wurden (vgl. Gmrtacn 1953). Hier leben zwar die gleichen 
Arten wie vorher, doch sind die Dominanzverhdltnisse geadndert. Der 
entscheidende Faktor in diesem Grundwasser am lenitischen Strand 
wird der hier gréBere Detritusreichtum sein, der andererseits bis zum 
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Tabelle 49. Beltsee, Kiistengrundwasser an Stillwasserufern, Grob- bis Mittelsand 


4 


Schizopera clandestina . . 

. Parastenocaris vicesima. . 39 
Paraleptastacus spinicauda 17 
Arenopontia subterranea . 7 
Nitocra fallaciosa . 5 


Hinzelfunde: (Mesochra lilljeborgi, 29), Stenocaris minuta (14), Paramesochra 
acutata! (14), Nitocra typica (14), (Tachidius discipes, 14), Itunella muelleri (14), 
Paramesochra herdmani! (14), Horsiella ignava (14), Arenosetella germanica! (14), 
Parepactophanes minuta (14), (Mesochra pygmaea, 14). — Artenzahl: 16. 


volligen Sauerstoffschwund fiihren kann und dann der Subterran-Fauna 
die Lebensméglichkeit nimmt. Charakteristisch fiir solche detritus- 
reichen Lebensstiatten ist Schizopera clandestina, die hier dominiert. 
Auffallig haufig ist auch Parastenocaris vicesima, was sich auf den durch- 
schnittlich konstanteren Salzgehalt (seltenere Uberflutungen) zuriick- 
fiihren 148t. Interessant sind ferner Parepactophanes minuta, die sonst 
aus Detritus von feuchten Salzwiesen (Kunz 1935) bekannt ist, sowie 
die gleichfalls Detritus liebende Itunella muelleri. 


Im Brackwasser wurden am sandigen Ufer der Schlei an einigen 
Stellen Vergleichsproben entnommen. Das Ergebnis ist sehr typisch 
(Tabelle 50). Hier kommt Parastenocaris direkt am Spiilsaum vor, 
besiedelt also den gesamten Bereich des Kiistengrundwassers, da hier 
der durchschnittliche Salzgehalt von vornherein geringer ist als an der 
Meereskiiste. Oligohaline Salzwerte werden gleich nahe beim Spiilsaum 
vorkommen. So stimmen die hier gefundenen Verhiltnisse gut mit 
jenen tiberein, wie sie an der finnischen Ostseekiiste gefunden wurden 
(Noopr 1953a). Auch dort lebt Parastenocaris direkt im Spilsaum 
des Meeres. 


Tabelle 50. Ufergrundwasser der Schlei (0O—6/o9) 
Fleckeby 


Selker-Noor 
Oktober 1950 


Parastenocaris phyllura. . . . 100 
Parastenocaris fontinalis 
Parastenocaris vicesima. . . . 


Artenzahl: 3. 


80 64 100 
20 20 60 
16 40 


Zur Okologie der Harpacticoidea (Crust. Cop.) 203 


Andere Arten wurden im Grundwasser der Schlei bisher nicht beobachtet. 
Paraleptastacus spinicauda wird hier voraussichtlich noch gefunden werden. 
Merkwiirdigerweise wurde Schizopera clandestina bisher im gesamten Gebiet der 
Schlei noch nicht beobachtet. Hier, wie in Finnland ebenso, fehlen bereits auch 
alle sonst typischen Arten des Kiistengrundwassers. Der durchschnittlich zu 
geringe Salzgehalt ist zweifellos der Grund. 


Interessant ist, da Parastenocaris phyllura im Grundwasser der 
Schlei haufig ist. An der offenen Kiiste der Kieler Bucht konnte sie 
im Material nicht gefunden werden. Sie scheint gegeniiber gelegent- 
lichem Ansteigen des Salzgehaltes noch empfindlicher als P. vicesima 
und so noch mehr auf die wirklich oligohalinen Bereiche beschrankt 
zu sein. Als 3. Parastenocaris-Art, die im Gebiet aus salzigem Grund- 
wasser bekannt wird, lebt P. fontinalis im Endgebiet der Schlei. Wahrend 
der Salzgehalt am Selker Noor sehr gering war, kam diese Art bei 
Fahrdorf direkt im Spiilsaum bei 7,9°/,, vor. 


E. Zusammenfassende Charakterisierung der bioziénotischen Gliederung 
der Harpacticidenbesiedlung des Eulitorals 


Zum AbschluB der Schilderung der Besiedlung der eulitoralen Zonen 
wird eine zusammenfassende Darstellung der in den einzelnen Lebens- 
statten vorkommenden Arten gegeben. Fiir die meisten gefundenen 
Arten existieren bereits Literaturangaben (Zusammenfassung bei Lane 
1948), aus denen sich fiir jede Art ein Bild ihrer 6kologischen Anspriiche 
entwerfen laBt, das zu den hier gewonnenen Ergebnissen in Beziehung 
gesetzt werden konnte. 

Auf die Verwendung entbehrlicher dkologischer Termini wird verzichtet. 
Dem Vorgang von Lane (1948) folgend, waren im Untersuchungsgebiet ledig- 
lich 2 Biotope zu unterscheiden: der des Phytals und der des Aphytals (Ben- 
thal nach Remane 1940). Da im Untersuchungsgebiet das Phytal praktisch keine 
Rolle spielt, ist vor allem das Benthal von Interesse, das nach Lance wiederum 
in eine Reihe von Biodézien zu gliedern ist, die sich auf die verschiedenen Substrate 
wie Sand, Schlamm usw. beziehen. Ob dabei nun die Lebensgemeinschaft des 
Grobsandes und die des Feinsandes beispielsweise als eigene Biodzien definiert 
werden sollen oder nur als Unterabteilungen gelten, ist eine praktisch bedeutungs- 
lose Frage der Definition. Methodisch ist es wohl von Vorteil, die in den einzelnen, 
oben geschilderten und-in-abgegrenzten Lebensriumen angetroffenen Gemein- 
schaften-von Arten als Assoziationen aufzufassen, soweit Grenzziehungen wirklich 
berechtigt sind. 

Dem Versuch einer solchen biozénotischen Analyse der eulitoralen 
Harpacticiden-Fauna stehen, wie bereits deutlich geworden sein dirfte, 
verschiedene Schwierigkeiten entgegen: 


1. Die Stetigkeit sehr vieler Arten ist auffallig gering, was in den 
_ meist geringen Prasenzwerten seinen Ausdruck findet und Veranlassung 
gab, noch Arten mit geringer Stetigkeit als fir den betreffenden Fundort 


charakteristisch in die Tabellen aufzunehmen. 
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Fiir diese Erscheinung sind mehrere Erklarungen heranzuziehen. Hauptsach- 
lich mag es sich so verhalten, dafs echte Harpacticiden-Assoziationen im 
Eulitoral kaum bestehen. Ganz allgemein ausgedriickt lebt in den meisten Fallen 
hier nur eine verarmte Fauna entsprechender oder angrenzender sublitoraler 
Gemeinschaften. Die im Eulitoral lebenden Arten miissen in der Lage sein, den 
hier veranderten Lebensbedingungen zu entsprechen, sie werden das in ver- 
schiedenem MaBe vermdgen. Schon so wird ein gewisses Fluktuieren im Arten- 
bestand der Populationen verstandlich, wie es immer an der Grenze von Siedlungs- 
gebieten auftreten wird. Die geringe Stetigkeit vieler kommender Arten und Mangel 
an wirklich stendken Charakter-Arten sind klare Anzeichen dafiir. Als stenok zu 
bezeichnende Arten im typischen Sinne existieren im Untersuchungsgebiet lediglich 
im Kiistengrundwasser, von anderen Ausnahmen abgesehen. 

2. Ein ziemlich groBer Teil der gefundenen Arten besitzt eine erstaun- 
liche dkologische Valenz, kann also als euryok bezeichnet werden. Solche 
Arten besiedeln fast sdimtliche untersuchten Lebensraume und er- 
schweren durch ihr haéufiges Massenauftreten die Beurteilung der sonst 
noch vorkommenden Arten. In spaéteren Kapiteln wird noch naher auf 
diese Euryoéken eingegangen. 

3. In manchen Fallen ist auch die quantitative Verteilung der Fauna 
deutlich inhomogen. Hier handelt es sich letztlich um die aus 6kologi- 
schen Untersuchungen schon mehrfach bekannt gewordene Erscheinung 
lokaler Massenvorkommen (vgl. z.B. ReMAanE 1951). Sie sind, der 
angewendeten Untersuchungsmethode nach, kaum erklarbar wie auch 
statistisch nicht erfaBbar. 

So hegt es auf der Hand, daB die sich aus den Tabellen ergebenden 
Werte fir Prasenz und Dominanz in vielen Fallen nicht mehr sein 
k6énnen als grobe Hinweise. 

Bei der Beurteilung der in den einzelnen Assoziationen auftretenden 
Arten wurde dem tiblichen Prinzip der Einteilung nach dem Grade der 
Bindung an den betreffenden Lebensraum gefolgt. Mit Gmriacn (1953) 
wird unterschieden in Charakterarten, dominierende Arten und Gaste 
(s. hierzu z. B. auch TiscHLER 1949), 

In der nun folgenden Zusammenstellung werden dabei jeweils nur 
die Charakterarten und die dominierend auftretenden Arten beriick- 
sichtigt. Dabei werden unter die Charakterarten 2 Gruppen aufgenommen: 


1. solche Arten, die tatsachlich fiir den betreffenden Lebensraum 
charakteristisch sind, also stendke Formen. (Die Zahl dieser zu Ziffer 1 
zu rechnenden Arten ist im Untersuchungsgebiet sehr gering.) 


2. Arten, die im vorliegenden Material sich fiir einen bestimmten 
Lebensraum des Eulitorals als typisch erwiesen haben, also zu seiner 
Charakterisierung herangezogen werden k6nnen, von denen aber be- 
kannt ist, daB sie auch in andern Lebensraumen vorkommen, also 
polyéke Formen. (Hierher ist, wie sich zeigen wird, die Masse der 
,,Charakterarten‘‘ eulitoraler Assoziationen zu stellen, da die meisten 
Formen auch auferhalb des Untersuchungsgebietes, in erster Linie im 
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Sublitoral, angetroffen worden sind.) Der Name solcher zu Ziffer 2 
zu zahlenden Arten wird unter Charakterarten, aber in Klammern () 
gesetzt, angefiihrt. 


Charakterarten (Ziffer 1 und 2), die in den Assoziationen auch ihrer 
Individuenzahl nach hervortreten, werden durch ,,!‘‘ gekennzeichnet. 

Dominierende Arten sind solche, die mit Ausnahme ebenfalls domi- 
nierender Charakterarten in den Proben rein zahlenmaBig stark ver- 
treten sind, sowohl nach Prasenz als nach Dominanz, von denen also 
angenommen werden kann, daB sie zum regelmaBigen Bestandteil der 
betreffenden Assoziation gehéren, ohne doch fiir sie charakteristisch 
zu sein, da sie auch in Nachbargesellschaften vorkommen (und dort 
eventuell Charakterarten darstellen), oder da es sich um euryéke, also 
um Arten ohne einen bestimmten Gesellschaftsanschlu8B handelt. 


Als Gdste werden solche Arten angesehen, die offensichtlich nicht 
in der Lage sind, in der betreffenden Zénose ihren Individuenbestand 
ohne Zuwanderung aus den Nachbargebieten zu halten. 


I. Nordsee 
1. Eulitorale Bathyporeia-Haustorius-Zone 


Charakterarten : 

a) Im Grobsandbereich: (Evansula incerta!), (Hvansula pygmaea), 
(Paramesochra constricta !), (Paramesochra holsatica!), (Paramesochra 
minor), (Pararenosetella leptoderma), Pararenosetella spec. ?!, (Rema- 
nea arenicola!), (Rhizothrix gracilis!), Rhizothrix reducta. 

b) Im Feinsandbereich: (Arenosetella tenuissima!), (Rhizothrix mi- 
nuta!), (Thompsonula hyaenae!). 

Dominierende Arten: Harpacticus flexus, Asellopsis intermedia, Ca- 
nuella perplexa, Paraleptastacus spinicauda, Pseudobradya minor. 

Gaste vorwiegend aus Kiistengrundwasser und lenitischen Gebieten, 
auch aus Phytal. 

2. Kiesiges Grundwasser im Prallhang im Flutbereich 

Charakterarten: Leptomesochra eulitoralis!, (Leptomesochra mac- 
intoshi!), Psammameira hyalina ? 

Dominierende Arten: Psammotopa phyllosetosa, Arenopontia subter- 

~ ranea, Arenosetella germanica, Hvansula incerta, Hvansula pygmaea, 
Nitocrella halophila, Nitocrella polychaeta, Paraleptastacus spini- 
cauda, Paramesochra helgolandica, Remanea arenicola, Rhizothrix 
gracilis, Rhizothrix reducta, Stenocaris minuta. 

Giste vorwiegend aus der Bathyporeia-Zone. 

3. Kiistengrundwasser 
Charakterarten: Arenopontia subterranea!, Arenosetella germanica! 
Dominierende Art: Paraleptastacus spinicauda. 
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a) Im Grobsandbereich: 
Charakterarten: Nitocrella halophila, Nitocrella polychaeta, Parame- 
sochra acutata!, Psammotopa phyllosetosa! 
Dominierende Arten: Hvansula incerta, Evansula pygmaea, Nitocra 
spinipes, Paramesochra holsatica. 
Gaste vorwiegend aus dem Grundwasser im Flutbereich und aus der 
Bathyporeia-Zone. 
b) Im Feinsandbereich : 
Charakterarten: —. 
Dominierende Art: Arenosetella tenuissima. 
- Gaste vorwiegend aus der Bathyporeia-Zone. 
c) Diinennahes Grundwasser (am Kniepsand von Amrum, grob- 
sandig) : 
Charakterarten: (Parastenocaris phyllura!), Parastenocaris vicesima! 
Vorkommende Art: Paramesochra holsatica. 
Gaste aus dem Cyanophyceen-Sand (Psammastacus confluens) und 
aus benachbarten Brackwassertiimpeln. 
4. Sandige Watten 


a) Arenicola-Scoloplos- und feinsandige Arenicola-Pygospio-Watten 
einschlieBlich ihrer Corophiwm-Randzonen: 

Charakterarten: (Huntemannia jadensis), Mesocletodes arenicola?, 
(Pontopolites typicus ?). 

Dominierende Arten: Amphiascoides debilis, Arenosetella tenuissima, 
Asellopsis intermedia, Canuella perplexa, Harpacticus flexus, Micro- 
arthridion littorale, Paraleptastacus spinicauda, Paronychocamptus 
curticaudatus, Tachidius discipes. 

Gaste sowohl aus lotischen Sanden wie aus schlickigen Watten, auch 
aus sublitoralen Zonen. 

b) Hochgelegene Corophiwm-Sande (Kniepsand!): 

Charakterart: (Heterolaophonte minuta!). 

Dominierende Arten: Amphiascoides debilis, Arenosetella tenuissima, 
Stenhelia palustris, Tachidius discipes. 

Gaste aus dem Farbstreifenwatt. 

c) Cyanophyceen-Sande (supralitorale Sandflachen, als unterer Uber- 
gang das Farbstreifenwatt) : 

Charakterart: Psammastacus confluens! 

Dominierende Arten: — (im Farbstreifenwatt: Mesochra lilljeborgi, 
Tachidius discipes). 

5. Schlickige Watten (Scrobicularia-Zone, Heteromastus-Watt) 


Charakterarten: (Canuella furcigera!), (Enhydrosoma garienis), (En- 


hydrosoma longifurcatum), (Nannopus palustris), (Platychelipus 
littoralis!). 
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Dominierende Arten: Amphiascoides debilis, Ectinosoma curticorne, 
Microarthridion littorale, Paronychocamptus curticaudatus, Sten- 
helia palustris, Tachidius discipes. 

Giaste vorwiegend aus den Sandwatten, aus flottierendem Phytal und 
aus sublitoralen Zonen. 

. Phytal und Pfahlbewuchs im Eulitoral 

Charakterarten: —. 

Haufige Arten: Ameira parvula, Amphiascoides debilis, Ectinosoma 
gothiceps, Hctinosoma melaniceps, Mesochra lilljeborgi, Nitocra 
typica, Harpacticus obscurus, Tachidius discipes. 

Gaste vorwiegend aus sublitoralem Phytal. 


II. Kieler Bucht 


. Eulitorale Brandungssande (oberster Teil der Bathyporeia-Zone) 

Charakterarten (viele Formen besitzen hier, ihrer geringen Stetigkeit 
nach, nur den Charakter von Gasten an der Grenze ihres Ver- 
breitungsgebietes) 

a) Grobsandiger Bereich: (Arenocaris bifida!), (Evansula incerta), 
(Evansula pygmaea), (Paramesochra constricta), (Remanea areni- 
cola), (Rhizothrix gracilis !). , 

b) Feinsandiger Bereich: (Arenosetella tenuissima!), (Rhizothrix mi- 
nuta), (Thompsonula hyaenae!). 

Dominierende Arten: Harpacticus flexus, Nitocra typica, Paralepta- 
stacus spinicauda, Tachidius discipes. 

Gaste vorwiegend aus Stillwassergebieten und aus Sublitoral. 


. Kiistengrundwasser 

Charakterarten: Arenopontia subterranea!, Arenosetella germanica!, 
(Nitocra fallaciosa!), Paramesochra acutata!, Paramesochra herd- 
mani, Parastenocaris vicesima!, (Parepactophanes minuta), Schizo- 
pera ornata. 

Dominierende Arten: Itunella muelleri, Nitocra typica, Paraleptastacus 
spinicauda, Remanea arenicola, Schizopera clandestina. 

(Im feinsandigen Grundwasser leben nur: Arenopontia subterranea, 
Arenosetella germanica, Arenosetella tenuissima, Paraleptastacus 
spinicauda.) 

. Detritussand (Turbanella-Zone und eulitorale Arenicola-Zone) 

Charakterart: Horsiella ignava ? 

Dominierende Arten: Ectinosoma curticorne, Ameira parvula, Amphias- 
coides debilis, Asellopsis intermedia, Harpacticus flexus, Mesochra 
Lilljeborgi, Microarthridion littorale, Nitocra typica, Paraleptastacus 
spinicauda, Paronychocamptus curticaudatus, Paronychocamptus 
nanus, Tachidius discipes. 

Giste aus detritussandigen und schlickigen sublitoralen Zonen. 

Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 46 14 


208 Wo.trram Noopt: 


4, Cyprideis-Manayunkia-Zonose (Detritussand in Stillwasserbuchten) 

(Verarmte Fauna des Detritussandes, Nr. 3) 

Charakterarten: —. 

Dominierende Arten : Ectinosoma curticorne, Mesochra lilljeborgi, Micro- 
arthridion littorale, Nitocra spinipes, Paronychocamptus nanus, 
Tachidius discipes. 

Gaste aus den meist benachbarten Detriussand-Gebieten und aus 
eingespiiltem Phytal. — Ubergang zu Strandtiimpeln! 

5. Eulitorales Phytal (Hnteromorpha-Zone) und Pfahlbewuchs 

Charakterarten: —. 

Dominierende Arten: Harpacticus obscurus, Mesochra lilljeborgi, 
Nitocra spinipes, Nitocra typica, Tachidius discipes, Tisbe furcata. 

Als Gaste typische Phytalbewohner aus dem Sublitoral. 


III. Brackwasser 


Euryhaline Arten, die auch im Brackwasser ihre Bindung an bestimmte 
Substrate behalten: 

Sand: Canuella perplexa (im vorliegenden Material nicht im Brack- 
wasser gefunden), Paraleptastacus spinicauda. 

Feine Sedimente: Microarthridion littorale. 

Schlamm — schlickiger Sand: Nannopus palustris (im vorliegenden 
Material nicht im Brackwasser gefunden), Stenhelia palustris. 

Phytal: Harpacticus obscurus. 


1. Nahrstoffreiche Strandtiimpel 

Charakterart: (Cletocamptus confluens!). 

Dominierende Arten: Kctinosoma curticorne, Mesochra lilljeborgi, 
Nitocra lacustris, Nitocra spinipes, Paronychocamptus nanus, Tachi- 
dius discipes. 

2. Detritus, pflanzliche Liickensysteme 

a) Detritusreiche Biotope: 

Charakterarten: Itwnella muelleri!, Schizopera clandestina! > 

Dominierende Arten: Wie Nr. III, 1 (partim). 

b) Feuchte Salzwiesen, Kleintiimpel; 

Charakterarten: (Parepactophanes minuta), Sigmatidium minor. 

Dominierende Arten: Wie Nr. III, 1 (partim). 

c) Vaucheria-Polster, Schilf usw. : 

Charakterarten: Horsiella brevicornis!, Horsiella trisetosa! 

3. Mesohalines Brackwasser (typischer Brackwasserbereich) 

Charakterarten (alle sind ziemlich eurytop): Dactylopodia vulgaris 
holsatica! (nur im NO-Kanal gefunden), Mesochra aestuarii!, 
(Mesochra rapiens!), Nitocra lacustris!, Onychocamptus mohammed! 

Dominierende Arten: Ectinosoma curticorne, Nitocra spinipes, Par- 
onychocamptus nanus, Tachidius discipes. 
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4. Oligohalines Brackwasser (Ubergang zum SiiSwasser) 
Charakterarten und dominierende Arten wie Nr. ITI, 3. AuBerdem 
treten folgende oligohaline Si®wasser-Arten auf: Attheyella crassa, 
Bryocamptus minutus, Bryocamptus pygmaeus, Canthocamptus 
staphylinus, Nitocra hibernica. 
Als Gaste kommen auch andere SiiBwasser-Arten vor. 
5. Kistengrundwasser an sandigen Brackwasser-Ufern 
Charakterarten: (Parastenocaris fontinalis!), (Parastenocaris phyll- 
ura!). 
Dominierende Art: Parastenocaris vicesima. 


F. Der Einflu8 der Umwelt auf die Besiedlung des Untersuchungsgebietes. 
Lebensweise und Biologie der gefundenen Arten 

Das Erfassen der innerhalb eines Gebietes lebenden Fauna und ihre 
Gruppierung in natiirlichen Verhaltnissen entsprechenden Einheiten 
kann nur der erste Schritt sein zur Analyse des in einem Lebensraum 
wirkenden Beziehungsgefiiges der Umweltfaktoren, des Erkennens der 
Wirkungsweise von Einzelfaktoren und ihrer Wirkung auf einzelne oder 
alle der vorhandenen Organismen. 


: Dem Eindringen in diese in vielfachen Beziehungen untereinander ungemein 
komplizierten Zusammenhange stehen groBe Schwierigkeiten entgegen. Nur sehr 
wenige Faktoren kénnen durch exakte Messungen erfa8t werden, und solche 
Messungen geben trotzdem oft nur ein unvollkommenes, verzerrtes Bild der viel 
feineren natiirlichen Verhiltnisse. 


Im Folgenden soll versucht werden, einen Eindruck von den engen 
Wechselbeziehungen, die tiberall zwischen dem lebenden Organismus 
und seiner Umwelt bestehen, an einer Reihe von Hinzelerscheinungen 
zu vermitteln. Im Rahmen der bisher durchgefiihrten Untersuchungen 
war es nicht méglich, eingehendere Beobachtungen und Messungen 
iiber die Wirkungsweise bestimmter Faktoren zu unternehmen. Die 
groBe Variabilitat der Lebensbedingungen im Eulitoral erfordert ohnehin 
die Durchfiihrung ausgedehnter MeBreihen iiber lingere Zeitraéume hin. 
Einzelmessungen besagen meist relativ wenig, da gerade die Inkonstanz 
vieler Faktoren das Charakteristikum des untersuchten Lebensraumes 
darstellt. Auf diese Zusammenhaénge wurde bereits in den vorher- 
gehenden Kapiteln vielfach hingewiesen. _ 


Eine Diskussion des Beziehungsgefiiges der Umweltfaktoren fiir den Bereich 
des eulitoralen Sandstrandes fiihrte bereits Gmuruacu (1953, 8.491) durch. Er 
gelangt zu einem Schema, das hier in vollem Umfange tibernommen werden 
kann. Dabei wird deutlich, daB eine klare Trennung in primar und sekundar 
wirkende Faktoren nicht ohne weiteres durchfiihrbar ist, da daneben viele direkte 
Relationen zwischen den einzelnen Komponenten untereinander bestehen. 


I. Der Einflup des Substrates 
Die Zusammensetzung des Sedimentes ist fiir die benthonische 
Fauna des Meeres von entscheidender Bedeutung. In diesem Abschnitt 
14* 
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soll die Bindung der Arten an das Substrat und ihre Anpassung an die 
im Zusammenhang mit den Besonderheiten des Substrates sich 4ndern- 
den Lebensbedingungen behandelt werden. 


Wie sich aus der Schilderung der Besiedlung der einzelnen Lebens- 
raume ergibt (Kapitel D), sind im Untersuchungsgebiet als Extreme 
2 Bodentypen zu unterscheiden: der reine Sandboden (extrem lotisch) 
und der Schlick- bzw. Schlammboden (extrem lenitisch). Zwischen 
Schlick und Schlamim wird im folgenden nicht unterschieden, da die 
hier herrschenden Lebensbedingungen iibereinstimmen (Weichboden). 
Wirkliche Schlammbéden wurden im Untersuchungsgebiet nicht an- 
getroffen. Hinweise auf die Lebensweise im Phytal, das im Unter- 
suchungsgebiet kaum vorhanden ist, werden angeschlossen. 


Sandboden: Aus Sand baut sich der gré8te Teil der untersuchten 
Kiisten auf, doch zeigt er nur an einigen Stellen jenen Grad von Reinheit, 
wie er fiir Brandungsgebiete charakteristisch ist, die als Ausgangspunkt 
der Betrachtung dienen sollen. Korngr68enanalysen von den Sedimenten 
des Untersuchungsgebietes wurden bereits von Ax (1951) und GERLACH 
(1953) mitgeteilt. 


Der Lebensraum des Sandes ist lange Zeit im Rahmen der biologischen Unter- 
suchungen sehr vernachlissigt bzw. ganz iibersehen worden. Nach grundlegenden 
Untersuchungen von Rrmane (1933), Witson (1932, 1955) und WiszNIEWSKY 
(1934) u.a., ist die Erforschung dieses Lebensraumes nun in vollem Gange und 
hat eine Fille neuer und interessanter Formen ergeben. Eine Zusammenfassung 
iiber den Stand der Untersuchungen gibt Rumanz (1951). Uber sandbewohnende 
Harpacticiden aus dem deutschen Meeresgebiet berichten Kur (1929, 1935, 1949, 
1950), Kunz (1935—1938, 1949, 1954) und Noopr (1952b, 1953b). Diese Arbeiten 
sind mit Ausnahme von Kunz (1935) vorwiegend systematischen Inhalts. Wert- 
volle Angaben iiber die Lebensbedingungen im Sandboden finden sich z. B. bei 
HorrMann (1942, 1949), Lane (1948), Remanu (1940), Scuunz (1936, 1938 u. a.), 
Scnuuz und Mryer (1939) und Smipr (1952). Untersuchungen iiber den Brandungs- 
strand der nordamerikanischen Ostkiiste wurden von PEARSE, HuMM und WHARTON 
(1943) und speziell ttber die Okologie der hier lebenden Copepoden von Winson 
(1935) und Prnnax (1942, 1950) durchgefiihrt. Daneben ist auf die Arbeiten von 
NicHoLus (1935, 1939) tiber sandlebende Copepoden hinzuweisen. ; 


Nach Remane (1940, 1951) bietet der Sandboden einer tierischen 
Besiedlung 3 Méglichkeiten: Arten des Epipsammons leben auf der 
Sand-Oberflache, ohne eigentlich in das Sediment einzudringen. Andere 
Formen, zum Endopsammon gehérig, finden sich eingegraben oder 
wthlend im Sande. Am charakteristischsten fiir dieses Substrat ist 
jedoch die Fauna des Sandliickensystems, die zwischen den einzelnen 
Sandk6rnern sich bewegend lebt, ohne dieselben aktiv zu verschieben: 
das Mesopsammon. 

Unter den sandbewohnenden Harpacticiden finden sich Vertreter 
fir alle 3 Strukturteile. In vielen Fallen 18+ ihre spezielle Korperform 
und die Ausbildung und Bewehrung der Extremitiiten bereits auf eine 
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bestimmte Lebensweise schlieBen. Im Laufe der vorliegenden Unter- 
suchungen wurde auBerdem in méglichst groBem Umfange versucht, 
durch Lebendbeobachtung der einzelnen Arten genauere Unterlagen 
tiber ihre Lebensweise zu erhalten. 

Als Grundlage der folgenden Schilderung wird auf die zusammen- 
fassende Gliederung des Untersuchungsgebietes in Kapitel E verwiesen, 
in der simtliche im Untersuchungsgebiet zahlenmaBig hervortretende 
Arten und so auch der gréBte Teil der Sandbewohner enthalten sind. 


Als Oberfldchen-Bewohner sind von den gefundenen Arten nur wenige 
zu bezeichnen, z. B. Amphiascoides debilis, Ectinosoma curticorne, Har- 
pacticus flexus, Microarthridion littorale, Tachidius discipes, Pseudo- 
bradya minor, Thompsonula hyaenae u.a. Keine einzige dieser Arten 
ist als ausschlieBliche Sandform bekannt, immerhin kénnen 3 Arten als 
fiir die eulitorale Bathyporeia-Zone und verwandte lenitische Bezirke 
charakteristisch genannt werden (s. oben): Harpacticus flexus, Pseudo- 
bradya minor, Thompsonula hyaenae. Von ihnen diirfte Pseudobradya 
minor die engste Bindung an das Substrat besitzen (vgl. Kim 1949). 
Sie ist im vorliegenden Material fast ausschlieBlich auf Feinsande be- 
_schrankt. Ebenso verhalten sich auch Harpacticus flexus und Thompso- 
nula hyaenae, die jedoch auch aus Phytal bekannt sind (Lane 1948). 
Da sie jedoch so regelmaBig und in groBer Zahl auf reinem Sandboden 
angetroffen wurden, ist ihre Bindung an dieses Substrat wohl doch 
recht stark. 

Das Trockenfallen des Sandbodens im Eulitoral stellt an das hier 
lebende Hpipsammon besondere Anforderungen. Fiir simtliche Arten 
bestatigte sich daher die Vermutung, daB sie in recht vollkommenem 
MaBe in der Lage sind, sich in die oberste Substratschicht einzuwithlen, 
wo meist noch eine geniigende Wassersdttigung bestehenbleibt. DaB 
die Anspriiche mancher Arten an diesen Wassergehalt recht gering 
sein miissen, wird unten gezeigt werden. Besonders ausgepragtes Wuhl- 
vermogen ist z. B. bei der muskelkraftigen Thompsonula hyaenae zu 
beobachten. 

Solche Arten sind es, die zum echten Hndopsammon iiberleiten. 
Diese Formen leben wiihlend bzw. in die oberen Sandschichten ein- 
_ gegraben. Auch fiir diese Gruppe sind einige Harpacticiden typisch, 
z. B. Asellopsis intermedia, A. hispida, Canuella perplexa und Rhizothriz 
minuta. Die Charakterform dieses Typs ist Canuella perplexa, eine 
auffallige, groBe Art, die sich sehr schnell eingraben kann. Kine etwas 
andere Bewegungs- und Lebensweise zeigen die Asellopsis-Arten; sie 
halten sich an einzelnen Sandkérnern fest, wobei der abgeplattete 
Kérper um das Sandkorn herumgelegt wird. Sie kénnen aber auch 
wiihlend zwischen den Sandkérnern vordringen und kommen noch im 
sandgemischten Weichbodengebiet vor. Im Untersuchungsgebiet fehlen 
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‘sie nur im reinen Schlick, ein deutlicher Hinweis auf ihre Bindung an 
die sandige Komponente. Ganz ahnlich verhalt sich Huntemanma 
jadensis, allerdings mit starkerer Betonung der oberflachlichen Lebens- 
weise. Rhizothrix minuta vermittelt in ihrer Lebensweise zwischen 
Canuella und Asellopsis. Sie ist vorwiegend in feineren Sanden an-— 
zutreffen; das dort vorhandene Liickensystem reicht nicht fir ihre 
KérpergréBe aus (mehr als 0,5mm, vgl. Noopt 1953b). So bewegt 
sie sich withlend im Substrat, halt jedoch oft auch engen Kontakt mit 
einzelnen Sandkérnern. 

So erklart sich die Erscheinung, da8B innerhalb der gleichen Gattung gerade 
die gréBere Art im feineren Sand, kleinere Arten (Rh. gracilis, Rh. reducta) im 
groéberen Substrat vorkommen. Der Ubergang vom Endopsammon zum Mesopsam- 
mon vollzieht sich hier also zwischen Angehérigen einer Gattung. 

Auch im Mesopsammon gibt es deutliche Unterschiede im Verhalten 
der einzelnen Arten. In erster Linie ist die groBe Zahl typischer Liicken- 
systemsbewohner zu nennen, die durch ihren extrem wurmférmigen 
K6rperbau und ihre Bewegungsweise gekennzeichnet sind, wie sie in 
reicher Artenfiille bekannt wurden (CHappuis, Kire, Kunz, NicHoLts, 
Prnnak, WILSON usw.). Es handelt sich dabei um Angehérige unter- 
einander durchaus nicht naher verwandter systematischer Gruppen, 
die interessante Konvergenzbildungen in ihrem Ké6rperbau zeigen, also 
einen bestimmten Lebensformtyp demonstrieren (im vorliegenden 
Material z. B. Arenosetella, Pararenosetella, Leptomesochra, Psammameira, 
Cylindrospyllidae, Parastenocaridae usw.). Alle diese Formen leben in 
erster Linie frei beweglich zwischen den Sandkérnern, zum Teil sind sie 
in der Lage, sich bei Beunruhigung an das Sandkorn anzuklammern. 

Neben diesem wurmfdrmigen Typ ist es jedoch auch auf einem 
anderen Wege zur Besiedlung des Sandliickensystems gekommen. Dieser 
2. Typ leitet sich ab von analogen endopsammalen Formen mit einer 
Lebensweise wie die oben erwahnten Asellopsis und Rhizothrix. Schon 
Rh. gracilis und Rh. reducta zeigen dies deutlich. Reduktion der Kérper- 
groBe sowie Spezialisierung des Kérperbaues (s. unten) erméglicht es 
ihnen, eng an das Sandkorn angeklammert und auf seiner Oberflache 
sich fortbewegend, die Nahrung zu suchen, unter gleichfalls vélliger 
Beschrankung auf das natiirliche Liickensystem. Er sei als ,,Asellopsis‘‘- 
Typ bezeichnet. 

Diesen Weg sind neben den genannten Rhizothrixz-Arten vor allem 
die Paramesochridae gegangen. Die aufgefundenen Paramesochra-Arten 
im Vergleich mit der noch primitiveren Remanea arenicola bieten gute 
Beispiele. Primar erfolgte hier offenbar einfach eine Verkleinerung der 
K6érpermafe, ohne wesentliche Anderung des Liangen-Breiten-Index 
(vgl. auch Nicnorts 1945). Bei manchen Formen (Paramesochra, be- 
sonders jedoch Leptopsyllus) tritt dann noch eine gewisse Streckung 
des Kérpers hinzu, jedoch kaum so stark wie bei den oben genannten 
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Gruppen. Als Angehérige dieses Typs finden sich die kleinsten iiber- 
haupt bekannt gewordenen Harpacticiden. 

Als vergleichbarer Lebensformtyp kann auf die Gattung Cyclopina unter den 
Cyclopiden hingewiesen werden. Auch dort sind die Kérperproportionen kaum 
verandert, die GréBe ist jedoch stark reduziert. Diese Tiere haben ihre urspriing- 
liche Bewegungsweise weitgehend beibehalten, sie schwimmen frei im Liicken- 
systemsraum (vgl. Remane 1951). In Ruhe heften sie sich jedoch gleichfalls an 
Sandkérner an, auch vermégen sie auf deren Oberflache zu laufen. Die habituelle 
Ubereinstimmung mit gewissen Paramesochra-Arten ist iiberraschend (vgl. z. B. 
Hersst 1952). 

So ist es ohne weiteres verstandlich, daB die Angehérigen dieses 
Lebensformtyps grobkérnige Boden bevorzugen werden,.obwohl einzelne, 
besonders die kleineren Formen, ziemlich weit ins feinsandige Gebiet 
vordringen k6nnen (z. B. Paramesochra minor und P. holsatica). 

Natiirlich darf die Definition des Mesopsammons als einer Tierwelt, 
die ausschlieBlich die vorhandenen Liickensysteme benutzt unter Ver- 
zicht auf aktives Beiseitedréngen des Substrates, nicht zu eng auf- 
gefaBt werden. Zahlreiche Uberginge zu mehr wiihlenden Formen 
kommen vor, die unter den gréBeren Arten, welche trotzdem noch zur 
Lickensystems-Fauna gehéren, zu suchen sind. Hier kénnen vor allem 

- Sandbewohner aus der Verwandtschaft der Diosaccidae und Ameiridae 
genannt werden. In vielen Fallen ist bei ihnen die Bindung an das 
Mesopsammal noch durchaus fakultativ (z. B. Schizopera clandestina, 
Nitocra typica, N. spinipes). 

Nun ware es denkbar, daB diese gréBeren Formen im Eulitoral nur 
bei fehlender Wasserbedeckung in den Sand eindringen, sonst aber an 
der Oberfliche leben. Den Gegenbeweis liefert jedoch das Auftreten 
solecher Arten im Kiistengrundwasser, also in einem Lebensraum, der 
ausschlieBlich ein Liickensystem darstellt, wie Nitocra typica, N. spinipes, 
N. fallaciosa, Nitocrella, Psammameira, Schizopera, Itunella muelleri u. a. 
Bei diesen Formen 148t sich oft nicht unbedingt eine spezielle An- 
passung an diesen Lebensraum nachweisen. Diese Gattungen besitzen 
ohnehin einen langgestreckten Habitus, sind jedoch zum Teil wenigstens 
keineswegs auf das Mesopsammal beschrankt. So werden z. B. Nitocra 
typica, N. spinipes, Schizopera clandestina und Itunella muellert auch 
regelmaRig in anderen Lebensréumen angetroffen (Phytal, Detritus- 

“sand usw.).  <Schizopera clandestina und Itunella muellert scheinen 
allerdings ganz allgemein in Substraten vorzukommen, so in zersetzen- 
den Pflanzenmaterialien und ahnlichen saproben Lebensstatten, wo- 
durch sie an die fiir pflanzliche Liickensysteme charakteristischen 
Horsiella brevicornis und H. trisetosa erinnern. 
~ In dieser Sicht ist das echte Mesopsammon durch seine extreme 
Bindung an das Substrat — in freiem Wasser sind meist nur noch 
unbeholfene und ungerichtete Bewegungen moglich — als eine im 
héchsten Make spezialisierte Gruppe gekennzeichnet. 
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Neben der Lebendbeobachtung wurden genauere Untersuchungen 
zu diesem Fragenkomplex im Rahmen der vorliegenden Arbeit noch 
nicht durchgefiihrt. Zur Unterstiitzung der hier entwickelten Kinteilung 
kann jedoch auf Tabelle 51 hingewiesen werden. Bei der Entnahme 
der Proben dieses Profils wurde absichtlich so verfahren, daB die reinen 


Tabelle 51. Profil durch die eulitorale Bathyporeia-Zone an der Nordspitze von Amrum 
bet Niedrigwasser; Juli 1952 
Je 95 cm? Sand aus den oberen 4 cm des Sedimentes quantitativ ausgezahlt. 
Probenentnahme in je 8 m Abstand. 
Es wird die Zahl der gefundenen Individuen je Art und Probe angegeben. 
Substrat: Grobsand mit feineren Beimischungen. 


a8 
<etwa 80m—> ae 
CR 


| Niedrig- 
wasser- 
linie 


mz | iv |v | vr | vu vir| Ix 


Thompsonula hyaenae. . . i i 

Canuella perplexra. . .. . 19 | 10 1 6 

Rhizothrix minuta. ... . 50| 34] 14} 31 5 1 

Harpacticus flexus 1 1 
Tachidius discipes sm 1 2 2 

Microarthridion littorale . 3 3 1 1 
Pseudobradya minor. . ] 3 


Asellopsis intermedia 
Arenosetella tenuissima 
Paraleptastacus spinicauda . 
Rhizothrix gracilis. . ... 


Rhizothrix reducta. .... 1 4 4 34 
Paramesochra holsatica 8} 15 6; 10 3 5 

Pararenosetella spec... 1 i 
Hvansula incerta ..... 2 6 95 
Psammotopa phyllosetosa. . 1 8 2 if 85 
Arenopontia subterranea . . 2 tod Te LOO 
Arenosetella germanica. . . 15 6 | 295 
Leptomesochra eulitoralis . 4 


Gesamtzahl der Individuen: 


326 | 384 | 350 | 300 | 94 | 146 | 177 | 152 | 1768 


Dazu kommt in Nr. II ein Exemplar Alteutha interrupta als Irrgast. 

Durch die angewendete Methodik wurden die vorkommenden Oberflachen- 
formen nicht voll erfaBt: Thompsonula hyaenae, Harpacticus flexus, Pseudobradya 
minor, auch T'achidius discipes und Microarthridion littorale. 


Oberflichenformen nicht mit erfa8t werden konnten: Ein Glasrohr 
wurde direkt unter der Oberflache parallel zu ihr in den Sand gebohrt. 
So ist das Ergebnis auch recht charakteristisch : 


Die oben als Vertreter des Epipsammons genannten Arten (Harpacti- 
cus flexus, Pseudobradya minor, Thompsonula hyaenae und auch 
Tachidius discipes und Microarthridion littorale) sind nur sehr spar- 
lich vertreten. Besonders auffallig ist der fast véllige Ausfall von 
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Harpacticus flexus, der in dieser Zone sehr zahlreich vertreten ist 
(Tabelle 1—3). Andere Arten, als Endopsammon angesprochen, sind 
dagegen haufiger: Canuella perplexa, Asellopsis intermedia, Rhizothrix 
minuta. So erweist sich, daB diese Formen im Substrat leben. Wie 
sich ihr Verhalten bei Wasserbedeckung des Bodens eventuell andert, 
ist noch nicht untersucht. 


Das Bild der Verteilung dieser Arten im Profil ist aber auch in 
Beziehung zum wirklichen Mesopsammon interessant. Wie zu erkennen, 
nimmt das Endopsammon und starker noch das Epipsammon von der 
Niedrigwasser- zur Hochwasserlinie hin stark ab. Schon von der Mittel- 
wasserlinie an (etwa Probe 51; V) treten beide Gruppen kaum mehr in 
Erscheinung. Statt dessen steigt die Zahl der echten Liickensystems- 
bewohner zur Quellregion hin sehr stark an. Mehrere haus. 
moglichkeiten kommen hier in Frage: 

1. Gewisse Formen scheinen die Zone der extremen Wasserbewegung (zwischen 
Mittelwasserlinie und Quellregion) zu meiden. Dabei handelt es sich bevorzugt 
um die auf der Oberflache lebenden bzw. in die oberste Sandschicht eindringenden 
Formen. Vermutlich spielt hier auch die durchschnittliche Zeit der Wasserbedeckung 
eine Rolle, da Trockenliegen fiir diese Formen vermutlich auch Hinderung in der 
Nahrungsaufnahme bedeutet. Daf das Epipsammon und Endopsammon dem 
Mesopsammon gegeniiber im Ertragen der intensiven Wasserbewegung unterlegen 
zu sein scheinen, 148t wiederum darauf schlieBen, daB die Liickensystemsbewohner 
tatsachlich in tiefere Sandschichten ausweichen kénnen (s. oben), was den gréBeren 
Formen eben nicht méglich ist. 


2. AuBerdem darf nicht auBer acht gelassen werden, daB das Substrat im 
Profil nicht nur aus grobem Sand bestand (s. oben). Die sortierende Wirkung des 
Wellenschlages konzentriert am Fu8 des Prallhanges das grébste Material, und es 
ist denkbar, daB schon aus diesem Grunde die spezifischen Grobsand-Formen 
zum Prallhang hin zahlreicher werden, im Bereich der Niedrigwasserlinie jedoch 
zugunsten von Feinsandformen zuriicktreten (vgl. Arenosetella tenwissima). 


3. Fiir die Erklarung solcher offenbar vorhandener Zonierungen darf auch 
die Frage nach der Nahrungsversorgung nicht iibersehen werden (s. unten). 

Diese verschiedenen Méglichkeiten schlieBen sich gegenseitig keineswegs aus. 
Zur genaueren Beurteilung sind jedoch weitere Untersuchungen notig. 

Interessant ist auch, daB die Besiedlungsdichte unterhalb der Niedrig- 
wasserlinie nicht anzusteigen scheint, sondern im Gegenteil durch- 
schnittlich wohl geringer ist als im Eulitoral (vgl. Smipr 1952). Auch 
hier kann AbschlieBendes noch nicht gesagt werden. Allgemein scheint 
jedoch sowohl das lotische wie das lenitische Eulitoral eine relativ 
individuenreiche Tierwelt zu enthalten. Die Artenzahl ist dagegen im 
Vergleich mit den stets wasserbedeckten Zonen des Meeresbodens nur 
gering. Auch hier also das typische Bild eines extremen Lebensraumes 


(THIENEMANN 1939). 


Der gréBere Individuenreichtum je Flaicheneinheit ist z. B. fir den 
Bereich des Sandstrandes auch dadurch zu erklaren, daB im eulitoralen 
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Bereich die Fauna tiefer in den Boden eindringen kann. Im wasser- 
bedeckten Sandboden beschriinkt sich die Mikrofauna wohl hauptsach- 
lich auf die oberen 4(—6) cm (RemMANE 1940, 1951), genauere Unter- 
suchungen liegen allerdings noch nicht vor. Im Eulitoral dagegen 
kommt es durch die stiirkere Wasserbewegung und den Wasserwechsel 
der Gezeiten zu einer besseren Durchspiilung der Sandschichten, die 
wahrscheinlich die hier sonst vorhandene Minimum-Faktoren in ihrer 
Wirkung begrenzt: den im Liickensystemsporenraum geringeren Sauer- 
stoffgehalt des Wassers und den Mangel an Nahrstoffen. 


In der oben beschriebenen eulitoralen Bathyporeia-Zone der Nord- 
see bleibt der Boden allerdings stets wassergesattigt, ein intensiver 
vertikaler Wasserwechsel wird hier noch nicht stattfinden. Anders 
jedoch zum Prallhang hin: AuBer der das Substrat aufwirbelnden 
starkeren Wasserbewegung versickert mit jeder Flut eine groBe Menge 
Wasser im Strand, durchspilt zum Teil das Liickensystem und tritt 
bei sinkendem Wasserstand in der Quellregion wieder zutage (Abb. 3). 
Das Ergebnis ist die reiche tierische Besiedlung des Grundwassers in 
dieser Region. 

Zum Vergleich kénnen die entsprechenden, von PENNaK (1942, 1950) an der 
nordamerikanischen Ostkiiste durchgefiihrten Untersuchungen herangezogen wer- 
den. PENNAK beobachtete eine deutliche Zonierung in der Verbreitung einiger 
Arten an der Oberfliche des intertidal beach und wies Copepoden bis in eine Tiefe 
von 16 cm nach. Die von ihm gefundenen Werte sind den in Tabelle 52 gegebenen 


Zahlen durchaus vergleichbar, doch wurde der eigentliche Bereich des Grund- 
wasserhorizontes dort offenbar noch nicht beritcksichtigt. 


Der Ubergang zum lenitischen Sandwatt (Tabelle 7) ist durch eine 
starke Zunahme der Oberflichenbewohner gekennzeichnet. Als solche 
sind hier besonders zahlreich: Amphiascoides debilis, Harpacticus flexus, 
Microarthridion littorale und Tachidius discipes. Kin Mesopsammon ist 
zahlenma®ig noch reich vorhanden, jedoch in deutlich abnehmender 
Tendenz. Zu den oben als Endopsammon definierten Asellopsis, Canuella 
perplexa usw. treten einige Arten, die eine entsprechende Lebensweise 
fihren, zum Teil jedoch fiir solche sinkstoffreichere Sandbéden typisch 
sind (Huntemannia jadensis) oder schon zur Weichbodenfauna iiber- 
leiten und daher eher als Endopelos (REMANE 1940) zu bezeichnen 
sind (Paronychocamptus curticaudatus). Dagegen besiedeln Tachidius, 
Microarthridion, Amphiascoides debilis und auch Stenhelia palustris weit- 
gehend nur die Oberfliche des Weichbodens und zeichnen sich durch 
lebhafte Bewegungen und gutes Schwimmvermégen aus. 

Die Verarmung der Fauna im Bereich der sandschlickigen Watten 
(Tabelle 8) ist auf den Ausfall des Mesopsammons zuruckzufihren ; 
auch das Epipsammon und das Endopsammon erreicht hier seine Grenze. 
Es dominieren Oberflichenbewohner, zu denen nun auch typische, im 
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Schlamm wiihlende Arten (Endopelos) hinzukommen (Tabelle 9): Hn- 
hydrosoma-Arten, Canuella furcigera, Platychelipus littoralis, Nannopus 
palustris. Auch ihrer Bewegungsweise nach stehen diese haufig sehr 
tragen Schlammbewohner (viele Cletodiden und Laophontiden), die 
sich durch langsame Schlangelbewegung, unterstiitzt durch die Extremi- 
taéten, allmahlich im Substrat voranschieben, im starken Gegensatz zu 
den beweglichen und gut schwimmenden Oberflaichenformen. 

Als Zusammenfassung der bisher dargestellten Gesichtspunkt wird 
in Abb. 4 der Anteil der geschilderten Lebensformtypen in Prozenten 
der gesamten Harpacticidenbesiedlung der einzelnen Sedimentarten dar- 
gestellt. Als Extreme wurden der grobsandige Prallhang einerseits und 
das reine Schlickwatt andererseits gewertet. Da dieser Darstellung die 
Dominanzwerte, die aus den oben gegebenen Probentabellen errechnet 
wurden, zugrunde liegen, wird deutlich, daB das Mesopsammon einerseits 
und das Episammon bzw. Epipelos andererseits der Individuenzah] nach 
im Eulitoral dominieren. Dabei ist darauf hinzuweisen, daB die Mehr- 
zahl der auf den lenitischen Watten lebenden vagilen Oberflachenarten 
allerdings weder als Epipsammon noch als Epipelos im engeren Sinne 
bezeichnet werden kénnen. Es handelt sich vielmehr meist um stark 
eurytope Arten, die fiir detritusreiche Béden aller Art typisch sind, 
jedoch nicht als charakteristisch fiir die eine oder andere Assoziation 
bezeichnet werden kénnen (Aphytal-eurytop nach Lane 1948, hierher 
auch einige nach Lane fiir Phytal und Pflanzendetritus typische 
Arten). 

Das Endopsammon spielt, wie aus Abb. 4 hervorgeht, nur eine unter- 
geordnete Rolle. Im lenitischen Bereich nimmt dieser Lebensformtyp 
bereits ab, um, wie das Mesopsammon auch, im sandigen Schlick seine 
Grenze zu erreichen. Lockere Lagerung des Substrates ist fiir die Existenz 
dieser Gruppe Voraussetzung. Entsprechend sind die im Schlick wihlen- 
den Arten, das Endopelos, im Gebiet des sandigen Schlickes noch 
gering vertreten, erst im wirklichen Schlickwatt werden sie haufiger, 
bleiben jedoch zahlenmaBig stets hinter den Oberflachenbewohnern 
zuriick. 

Da weite Strecken des Meeresbodens in gréBerer Tiefe mit Schlamm 
bedeckt sind, wird dort ein reicheres Endopelos entwickelt sein, wie 
sich aus der Vielzahl entsprechend angepaBter, aus einiger Tiefe 
bekannter Arten ergibt. Gerade aus dieser Gruppe vermégen augen- 
scheinlich nur sehr wenige Vertreter bis ins Eulitoral vorzudringen. 
Doch ist im eulitoralen Schlick, und, stérker noch im sandschlickigen 
Ubergangsgebiet, die Individuendichte trotzdem gro. Im Sublitoral 
scheint sie auch auf Weichbéden nachzulassen, wie Vergleichsproben 
vom Grund stiandig wasserfiihrender Priele wahrscheinlich machen 
(vgl. Smrpt 1952). 
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So sind die beiden als Extreme gekennzeichneten Lebensstatten des 
reinen groben Sandes und des reinen Schlickwattes auch durch den 
unterschiedlichen Grad der Bindung ihrer Besiedlung an das Substrat 
gekennzeichnet: Im Sand ist der iiberwiegende Teil der Harpacticiden 
spezifisch angepaBt (Mesopsammon, Endopsammon), im Schlick dagegen 
dominiert iiber einer zahlenmaBig geringen typischen Fauna (Endopelos, 
gering vertretenes Epipelos) eine durch eurytope Arten gekennzeichnete 
Oberflachenfauna. 


In der Abb.4 wurde die Harpacticiden-Besiedlung des Feinsandes (z. B. 
Tabelle 1) nicht beriicksichtigt. Nach Remane (1940, 1951) zeigt die Mikrofauna 
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Abb. 4. Die Dominanzverhaltnisse unter den Abb. 5. Die Dominanzverhaltnisse unter den 

substratgebundenen Lebensformtypen der substratgebundenen Lebensformtypen der 

eulitoralen Harpacticoidea der eulitoralen Harpacticoidea der Beltseekiiste 
Nordseekiiste (Kieler Bucht) 


der Feinsande in vieler Hinsicht Beziehungen zu lenitischen Assoziationen, also 
im vorliegenden Fall etwa zur Fauna der Sandwatten. Haufig ist ja schon das 
abgelagerte feinere Substrat ein Hinweis auf geringere Wasserbewegung. Den 
hier lebenden Harpacticiden nach la8t sich dieser Lebensraum schlecht in. das 
Schema der Abb. 4 einfiigen. Das Mesopsammon ist nur gering vertreten (D= 
etwa 10). Oberflaichenbewohner treten stiarker hervor (D=65—70, vgl. Tabelle 1). 
So ergibt sich, daB die mittelgroben lenitischen Sandwatten den lotischen Grob- 
sandgebieten in ihrer Harpacticiden-Besiedlung naher verwandt sind als die 
lotischen Feinsandgebiete mit ihren harten, festgelagerten Béden. 


Die Sandbéden der Beltseekiiste sind in ihrer Besiedlung denen der 
Nordseekiiste sehr ahnlich (vgl. Kapitel D). Da ein eigentliches Eulitoral 
jedoch gerade am Brandungsstrand kaum entwickelt ist, ist hier nur 
eine verarmte Fauna der tieferen Zonen anzutreffen, die in wechselnder 
Arten- und Individuenzahl bis hierhin vordringt. Auch hier dominiert 
jedoch das Mesopsammon, besonders in der dem Prallhang entsprechen- 
den Otoplanen-Zone. In Abb. 5 wird, entsprechend wie-in Abb. 4, fir 
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die Nordseekiiste, das Bild der Dominanzverhialtnisse zwischen den 
Lebensformtypen im Eulitoral der Kieler Bucht entworfen. Unter den 
im Vergleich zur Bathyporeia-Zone der Nordsee fehlenden Arten fallt 
vor allem Canuella perplexa auf. Ein Endopsammon ist nur schwach 
entwickelt (Nitocra typica). Im Detritussand wird Asellopsis inter- 
media etwas hiufiger. 

Besonders kra8 zeigt sich in der Kieler Bucht das starke Nachlassen 
der Liickensystemsbewohner zugunsten der Oberflichenformen beim 
Ubergang zu lenitischen Verhiltnissen. Insgesamt zeigt die Fauna der 
Detritussande starke Ahnlichkeit mit der der Sandwatten der Nordsee 
unter besonderer Betonung der euryhalinen Formen. Aus ihr leitet sich 
durch Verarmung die Besiedlung der Stillwasserbuchten ab (Tabelle 21). 
Da neue Elemente nicht auftreten, fehlt auch ein spezifisches Endopelos. 
Wirklich reiner Schlick wurde an der Ostseekiiste nicht angetroffen 
(s. oben). 4 


Nur wenige Arten sind es, die im eigentlichen Brackwasser noch 
eine Bindung an bestimmte Substrate zeigen, und unter ihnen stehen 
die euryhalinen Meeresarten an erster Stelle. Vom typischen Mesopsam- 
mon bleibt nur Paraleptastacus spinicauda; auf sinkstoffreichen Boden 
leben Microarthridion, Stenhelia palustris und Huntemannia. Da wegen 
der meist herabgesetzten Wasserbewegung detritusreiche Boden im 
Brackwasser vorherrschen, lassen sich die marinen Hauptbiotope kaum 
noch trennen, spezifische Faunen sind nicht nachweisbar. Die meisten 
hier lebenden Arten sind durchaus eurytop (vgl. Noopt 1953a). 

Unter den echten Brackwasserarten ist Cletocamptus confluens streng auf den 
schlammigen Grund von Kleingewassern beschrankt. Schizopera clandestina und 
Itunella muelleri lieben sich zersetzende organische Substanz, Horsiella brevicornis 
und H., trisetosa sind spezifisch fiir pflanzliche Liickensysteme und kommen auch 
im Detritus vor. Sigmatidiwm minor und Parepactophanes minuta charakterisieren 
den moorigen Boden von Salzwiesen (Kunz 1935). Auch diese Formen sind durch 
GréBe und Streckung des Kérpers und Reduktionen an den Extremitaten an 
ihre Lebensstatten angepaBt, einige von ihnen finden sich daher auch im Kiisten- 
grundwasser. 

Den Phytalformen gemeinsam ist gutes Schwimmvermdégen. Die 
Bindung an den Pflanzenwuchs beruht wahrscheinlich hauptsachlich 
auf der Nahrung, der dort reichlich wachsenden einzelligen Epiflora. 
Im Gegensatz zum Benthal werden dort auch stets giinstige Sauerstoff- 
bedingungen herrschen. Auf morphologische Charakteristika verschie- 
dener Entwicklungsrichtungen weist bereits Lane (1948) hin. 


Zusammenfassend sind also folgende Lebensformtypen zu unter- 


scheiden: 
1. Oberflichenbewohner auf Sand, Detritussand, schlammgemischtem 


Sand und reinem Schlamm: im allgemeinen gute Schwimmer, mit 
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lebhaften Bewegungen (kriechend-schwimmend) auf der Substratober- 
flache ; zum Teil in der Lage, in die obersten Bodenschichten einzudringen 
und so auch Zeiten fehlender Wasserbedeckung ihres bevorzugten 
Lebensraumes zu iiberdauern; zum Teil auch im Phytal anzutreffen. 
(Epipsammon, Epipelos und Oberflachen-Euryéke). 

2. Wiihlend lebende Arten, die in die oberen Substratschichten ein- 
dringen (Endopsammon und Endopelos). In dieser Gruppe sind viele 
Arten noch nicht streng substrat-gebunden, viele der Formen sind noch 
gute Schwimmer. Die Bewegungsweise im Substrat geschieht durch 
wiihlendes Vorwartsdrangen mit Hilfe der Extremitaéten. Hinige Arten 
legen sich gern fest an einzelne Strukturteilchen (Sandkérner) an. In 
diese Gruppe gehéren sicher zahlreiche Arten, die im Sublitoral von 
entsprechenden Béden schon bekannt geworden sind. 

Zwischen Kategorie 1 und 2 sind natiirlich Uberginge mdglich, so daB haufig 
eine sichere Zuprdnung schwerfallt. Ahnlich verhalt es sich auch bei der Abgrenzung 
der Gruppe 3, obwohl sie durch iiberwiegend geringe GréBe und wurmférmigen 
Ké6rperbau schon habituell vor den anderen am besten charakterisiert ist. 

3. Liickensystemsbewohner. Hierher das Mesopsammon und Bewohner 
pflanzlicher Liickensysteme: 

a) Die wurmférmigen Sandbewohner vermégen durch ihren extrem 
schlanken Kérperbau das Liickensystem des Sandes auszunutzen. Sie 
bewegen sich schnell und geschickt zwischen den Sandkérnern hindurch 
(Stemmschlangeln, unterstiitzt durch Extremitatenbewegung). 

b) Arten des ,,Asellopsis-Typ“ leiten sich vom Typ der wiithlenden 
Formen, wie unter 2 geschildert (Asellopsis, Rhizothrix minuta) ab. 
Diese Formen liegen mit ihrem dorso-ventral abgeflachten Kérper dem 
einzelnen Sandkorn dicht an, durch ihre geringe KoérpergréBe sind sie 
imtande, auf der Oberfliche der Sandkérner umherzulaufen, und so 
gentigt auch ihnen das natiirliche Sandliickensystem. Ihre Lebensweise 
kennzeichnet sie jedoch als vorwiegende Grobsandbewohner. In manchen 
Fallen kann spater auch hier eine Lingsstreckung des Ké6rpers hin- 
zukommen. . 

c) In pflanzlichen Liickensystemen (Vaucheria, Phragmites usw. 
oder sich zersetzende organische Substanz) wohnende Arten besitzen 
Beziehungen zu Sandliickensystems- wie auch zu Schlammbewohnern. 
Okologisch nahe verwandt scheint auch die Moosfauna zu sein. Diese 
Formen gehéren ausschlieBlich zum stemmschlangelnden Typ. 

Angehérige dieser verschiedenen Lebensformtypen haben sich innerhalb der 
Harpacticoidea in verschiedenen Stammen parallel herausgebildet und angepaBt, 
was in auffalligen Konvergenzen im Kérperbau seinen Ausdruck findet. Diese 
interessanten Erscheinungen sind bereits verschiedentlich diskutiert worden (vgl. 
Kure 1929, 1935; Kunz 1935; NicHorts 1935, 1939, 1945 ; Pennak 1942; Remane 
1933, 1940, 1951; Witson 1932, 1935 u.a.). Eine zusammenfassende Darstellung 


der erarbeiteten Unterlagen gibt Lane (1948), der zu folgenden allgemeinen SchluB- 
folgerungen kommt: 
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1. Die K6rpergréf8e betragt im allgemeinen 0,5—1,0 mm. 

2. Die sandbewohnenden Arten sind die kleinsten. 

3. Die phytalen Arten sind am breitesten. 

4. Der Cephalothorax ist bei den phytalen Arten linger als bei den aphytalen 
(benthalen) 

5. Von den phytalen Arten haben die Laminaria-Bewohner den kiirzesten 
Hinterkérper. 

6. Bei den aphytalen Arten nimmt die Linge des Hinterkérpers mit der Festig- 
keit des Substrates zu. (Gewisse Ausnahmen bei Schell- und Sandbewohnern!) 

7. Mit der Festigkeit des Substrates nimmt bei den aphytalen Arten ab: a) die 
KorpergréBe, b) die K6rperbreite, c) die Lange des Cephalothorax, d) die Lange der 
Furcalaste und der Furcalborsten zusammengenommen. 

Aus meinem Untersuchungsmaterial ergibt sich im einzelnen, daB 
die oberflachlich lebenden benthalen Arten zumeist spezifischer An- 
passung des Kérperbaues entbehren. Auch die typischen Schlamm- 
bewohner sind morphologisch schwer zu charakterisieren. Als gut 
angepaBt konnte Oanuella furcigera mit reicher Beborstung und starker 
Divergenz der langen Furcalaste genannt werden, doch lebt die ebenso 
gebaute Canuella perplexa im Sandboden. Schlammbewohnende Arten 
mit dorsalen oder lateralen Kérperfortsatzen, wie sie sonst haufig 
charakteristisch sind (z. B. Laophontidae!), wurden im vorliegenden 
Material nicht beobachtet, doch kann ein recht breiter Ké6rperbau und 
starke Divergenz der Furcalaste als Kennzeichen fiir viele Schlamm- 
formen genannt werden. Allgemein scheinen die im Weichboden wiihlen- 
den Formen oft auch eine reiche, stark gespreizte Beborstung mit 
groben Fiedern und in geringerem Mae Riickbildungserscheinungen 
an den SchwimmfiiBen aufzuweisen, als z. B. die Sandbewohner. Dabei 
ist besonders an die Riickbildung der Endopoditen zu denken, wie sie 
haufig bei der Anpassung aus Sandliickensystem eintritt (Ausnahmen 
z. B. Ectinosomidae, Psammameira). Deutlich zeigt dies auch ein 
Vergleich der freilebenden mit den das Liickensystem bewohnenden 
Arten der Nitocra-Nitocrella-Gruppe. Doch auch die Exopoditen kénnen 
in den ReduktionsprozeB mit einbezogen werden (z. B. Schizopera, 
Nitocrella, Paramesochra, Cylindropsyllidae, Rhizothrix usw.). Starke 
Tendenzen zur Reduktion und Spezialisation zeigt meist auch der P. 5. 

Es ist jedoch nicht méglich, solche Erscheinungen immer in kausalen 
Zusammenhang mit der Lebensweise zu bringen, da z. B. auch nah- 
- verwandte phytale Arten und Oberflichenbewohner sich ahnlich ver- 
halten kénnen. Es kann héchstens gesagt werden, dafi die in Substraten 
lebenden Arten sich haufiger gegeniiber den freilebenden Arten durch 
Reduktionen im Bau und der Bewehrung der SchwimmfiiBe auszeichnen. 
Diese Regel gilt in besonderem Maf8e fiir die Bewohner des Sandliicken- 
systems und pflanzlicher Liickensysteme. 

Uber die spezifische Funktion einzelner Extremitiéten und Organe 
sind genauere Beobachtungen iiberaus schwierig. Schon NicHoLLs 
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(1935) machte auf einen besonderen Borstentyp (hastate setae) auf- 
merksam, wie er sich in Zusammenhang mit der Lebensweise bei sehr 
entfernt stehenden Gattungen findet (z. B. Arenosetella und Paraleptasta- 
cus). Von einem direkten Anklammern an das Substrat, also an die 
Sandkérner, kann nur in seltenen Fallen gesprochen werden, z. B. bei 
den groBen Asellopsis und Huntemannia, die um die Sandkérner herum- 
greifen, wobei der flache Kérper und die spezialisierten Furcalaste eng 
angelegt werden. Dabei iibernimmt z. B. die 2. Antenne Funktionen 
als Greiforgan. Es spielt jedoch auch hier bereits der durch feine 
Befiederung der Extremitiiten und des Kérpers ermodglichte Kontakt 
mit dem mehr oder weniger rauhen Material offenbar eine groBe Rolle. 
Besonders die Borsten mit ihren oft einseitigen Fiederkammen scheinen 
solchen Arten ein gutes Haftvermégen zu geben. Sie sind reich ent- 
wickelt z. B. bei Asellopsis und Huntemannia, besonders typisch aber 
bei den sonst sparlich behaarten Paramesochra-Arten (AuBenrander der 
SchwimmfiiB®e und deren Borsten, zum Teil auch an den Endopoditen, 
besonders auch am P.5 und an gewissen Borsten der Fu. Ferner hat 
flichige Behaarung an SchwimmfiiBen und KG6rperrandern oft die 
gleiche Funktion). 

Die durchaus vergleichbare Befiederung von Phytalbewohnern, besonders von 
an Algen mit glatter Oberflaiche lebenden Arten (vgl. z. B. Porcellidiuwm) hat 
zweifellos dieselbe Funktion, nimlich eine starke Adhasionswirkung herbei- 
zufiihren unter Ausniitzung kleinster vorhandener Unebenheiten des Substrates, 
in diesem Falle besonders der Oberfliche der groBen Braunalgen. 

In einigen Fallen (Rhizothrix reducta, Rh. gracilis, vgl. auch Rh. 
ramabula (PENNAK) hat die Furca noch spezifische Umbildungen als 
Haftorgan erfahren in Anpassung an die schon bei Asellopsis und 
Huntemannia vorhandene Funktion. Nahe verwandte Formen mit 
anderer Lebensweise (z.B. Rhizothrix minuta, s. oben) lassen ent- 
sprechende Bildungen vermissen. Spezifische Umformung (Verbreiterung 
und Abflachung) einzelner Borsten wird gleichen Zwecken dienen. 

Kin Vergleich mit dem wurmférmigen Typ des Mesopsammons, 2. B. 
den Cylindropsyllidae und Parastenocaridae, zeigt, da& auch hier ent- 
sprechende Bildungen vorkommen kénnen, obwohl sie fiir diese Formen 
durchschnittlich nicht so charakteristisch sind wie fiir den oben ab- 
gegrenzten ,,Asellopsis-Typ. Diese stemmschlangelnden Arten zeigen 
spezifische Bildungen in erster Linie an den im Dienste der Fortbewegung 
stehenden Extremitiiten und der Furca. 


Grundsitzlich ist zu sagen, da8 das Mesopsammon sich durch herab- 
gesetzte Hizahlen auszeichnet (vgl. Lana 1948). Haufig finden sich 
beim wurmférmigen Typ die wenigen vorhandenen Eier in 1 oder 
2 Reihen hintereinander angeordnet. Andere Arten tragen in Anpassung 
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an die beengten Raumverhiltnisse des Liickensystems flach-ovale Ei- 
sackchen, die dem Abdomen eng von ventral anliegen. Paramesochra- 
und Rhizothriz-Arten z. B. tragen den Eisack an einem langeren ,,Faden“ 
(vgl. Noopr 1952b) und kénnen ihn auf diese Weise hinter oder neben 
dem Kérper herziehen. So stért er auch nicht bei der Anheftung des 
K6rpers an das Substrat. Formen, die ihre Hier frei ablegen, spielen 
innerhalb der Sandfauna merkwiirdigerweise keine nennenswerte Rolle. 


II. Der EinfluB des Salzgehaltes 


Das Eulitoral als oberster Bezirk des vom Meerwasser bedeckten 
Bodens ist in besonderem Mae Salzgehaltsschwankungen ausgesetzt: 
In Ufernahe wird der Salzgehalt durch einmiindende Bache usw. an 
vielen Stellen herabgesetzt. Niederschlige kénnen zu einer starken 
Herabminderung des Salzgehaltes trockenliegender Flachen (Watten- 
meer!) und von Flachwasserbezirken fihren. In Grtlich begrenzten 
Zonen (Supralitoral, Kiistengrundwasser) kommt es zu einer Ver- 
mischung mit siiBem Grundwasser. 

Neben der Beobachtung solcher Erscheinungen bietet das Unter- 
suchungsgebiet auBerdem die Méglichkeit des Vergleiches der Bewohner 
des Eulitorals der Nordseektiste mit denen der Ostseektiste und dariiber 
hinaus Beispiele fiir die Veranderung der Besiedlung bei weiter ab- 
nehmendem Salzgehalt bis zum SiBwasser hin, wie sie bereits in Kapitel D 
dargestellt worden sind. 

Am Brandungsstrand der Nordseekiiste tritt die Bedeutung des Salz- 
gehaltsfaktors erst in geringem Mafe in Erscheinung. Der Salzgehalt 
der offenen See betragt allgemein mehr als 30°/,,. Wahrend der Ebbe 
trockenfallende Abschnitte der Bathyporeia-Zone sind zwar den Nieder- 
schlagen ausgesetzt, trotzdem halt sich der Salzgehalt hier stets im 
marinen Bereich. Ebenso verhilt es sich noch im Bereich des Prall- 
hanges, wo Messungen keinesfalls Werte niedriger als 25°/), ergaben. 
Dem entspricht praktisch auch noch das oben definierte Kiistengrund- 
wasser im Flutbereich, erst auBerhalb des Flutbereiches wird der Salz- 
gehalt geringer und verarmt die Fauna auffallig. Gerade hier kann der 
Salzgehalt letztlich als entscheidender Faktor betrachtet werden. 

Die langere Zeit trocken liegenden lenitischen Watten k6nnen bei 
starken Niederschlagen eine recht erhebliche AusstiBung der oberen 
Schichten erfahren. Andererseits zeigen z.B. die von ScHuLz und 
Meyer (1939) sowie von Grrtacn (1953) mitgeteilten Messungen, wie 
stark hier —zumindest in gewissen Regionen des sandigen Supralitorals — 
der Salzgehalt umgekehrt durch Verdunstung auch ansteigen kann, bzw. 
welcher grofen Schwankungsbreite die Fauna dieser Zonen entsprechen 
muB. Die Verhaltnisse an der Oberfliche der im direkten Flutbereich 
liegenden sandigen bzw. schlickigen Watten werden ahnlich sein, aller- 
dings bleibt der Boden hier auf weite Strecken hin stets wassergesattigt, 
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besonders, was die feinkérnigen und schlickigen Sedimente betrifft. So 
unterscheidet z. B. THampRup (1935) in ,,Austrocknungswatten“ und 
»Tiimpelwatten‘‘. Hier spielt die Héhenlage der betreffenden Zone eine 
Rolle, auf die unten noch eingegangen wird. 

AnschlieBend werden die gefundenen Arten nach . ihren halinats 
Fahigkeiten eingeteilt. Dabei kann unter anderem auf den Angaben 
von Kure (1949, 1950), Kunz (1935 u.a.), ScHdrER (1936 u. a.) und 
Remane (1934, 1940, 1950) aufgebaut werden, besonders aber auf der 
von Lane (1948) gegebenen kritischen Gesamtiibersicht. Soweit die 
eigenen Beobachtungen nicht in Widerspruch zu diesen Angaben stehen 
und eine andere Einteilung erfordern, wurden diese ibernommen. Bei 
der Mehrzahl der gefundenen Arten ist heute bereits eine recht sichere 
Zuordnung mdglich. In anderen Fallen, besonders bei selten beob- 
achteten oder neuen Arten, bleibt die Entscheidung noch unsicher. 
Solche Arten sind durch ,,?“ gekennzeichnet bzw. mit besonderen 
Hinweisen versehen. 

Das Einteilungsprinzip der Brackwasserzonen folgt weitgehend den Aus- 
fiihrungen von Remane (1934, 1940) und ist der von Lane (1948) im AnschluB 
an REepEK® (1932, 1933), VALrKaneas (1933) u. a. durchgefiihrten Gruppierung 
vergleichbar. Vergleiche hierzu auch Dann (1948) und Hinrermann (1949). 


Nomenklatorisch werden die von Lane (1948) im Anschlu8 an VALTKANGAS (op. cit. ) 
benutzten Begriffe verwendet, um Vergleiche zu erleichtern. 


TI. Stenohaline Meeresarten (mehr als 25°/,,). 7 Arten=6% : 

Euterpina acutifrons, Laophonta trilobata, Leptomesochra eulitoralis ? 
(oder II), Longipedia minor helgolandica? (oder II), Pararenosetella 
spec. ?, Pilifera gracilis, Rhizothria reducta ? 

II. Euryhaline. Meeresarten 1. Grades (marin-polyhalin, etwa bis 
25—15°/)9) (brachyhalines Meereswasser bei REMANE 1940). 16 Arten = 
14%: 

Arenocaris bifida, Asellopsis intermedia, Canuella furcigera, Diosaccus 
tenuicornis, Hctinosoma melaniceps, E. normani, Harpacticus chelifer ? 
(nach Lane Brackwasserart), Leptomesochra macintoshi, Mesocletodes 
arenicola? (simtliche anderen Vertreter der Gattung sind stenohaline 
Meeresarten), Paramesochra constricta, P. minor, Pararenosetella lepto- 
derma, Psammameira hyalina?, Rhizothrix gracilis, Rhizothrix minuta, 
Thompsonula hyaenae. 

Ill. Kuryhaline Meeresarten 2. Grades (marin-pleiomesohalin, etwa 
bis 15—8°/ ). 38 Arten = 329/,: 

Ameira parvula, Alteutha interrupta, Amphiascus minutus, Arenose- 
tella tenuissima, Asellopsis hispida, Dactylopodia vulgaris, Diarthrodes 
nobilis, D. pygmaeus, Ectinosoma elongatum, E. gothiceps, E. herdmani, 
Enhydrosoma longifurcatum, EL. propinquum, Evansula incerta, E. pyg- 
maea, Harpacticus flexus, H. gracilis, H. obscurus, H. uniremis, Heterolao- 
phonte minuta ?, Laophonte baltica ? (oder II), Laophonte setosa, Mesochra 
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pygmaea?, Metis ignea, Nannomesochra arwpinensis? (oder II), Nitocra 
typica?, Paradactylopodia latipes? (oder IL), Paramphiascopsis longi- 
rostris, Parategastes sphaericus, Parathalestris clausi, P. harpacticoides, 
Paronychocamptus curticaudatus, Pontopolites typicus, Stenhelia palustris ? 
Stenocaris minuta, Tegastes nanus ? (oder II), Thalestris longimana, Tisbe 
furcata. . 

IV. Euryhaline Meeresarten 3. Grades [marin-meiomesohalin, etwa 
bis 8—3 (2)/o9]. 19 Arten = 16%,: 

Amphiascoides debilis, Arenopontia subterranea, Arenosetella germanica, 
Ectinosoma curticorne, Enhydrosoma garienis ?, Horsiella ignava?, Hunte- 
manna jadensis, Nitocra fallaciosa ?, Nitocrella halophila?, N. polychaeta ?, 
Paraleptastacus spinicauda, Paramesochra helgolandica?, P. holsatica, 
Paronychocamptus nanus, Platychelipus littoralis, Psammotopa phyllo- 
setosa?, Pseudobradya minor? (nach Lana Brackwasserart), Remanea 
arenicola, Sigmatidium difficile? (nach Lane Brackwasserart). 

-Y. Holeuryhaline Arten (marin — SiiBwasser). 8 Arten = 79/,: 

Canuella perplexa, Horsiella brevicornis, Mesochra lilljeborgi, Nannopus 
palustris, Microarthridion littorale, Nitocra spinipes? (oder VI), Psamm- 
astacus confluens? (oder IV), Tachidius discipes. 

VI. Brackwasserarten (meso- und oligohaliner Brackwasserbereich, 
etwa (16) 15—0°,9). 16 Arten = 13%. 

a) Arten, die nicht bis ins SiBwasser gehen [Grenze bei etwa 3 (2)%/o9]. 
5 Arten = 4%: 

Dactylopodia vulgaris holsatica?, Paramesochra acutata, P. herdmani ? 
(oder IV), Schizopera clandestina, Sch. ornata ? 

b) Arten, die bis ins SiiRwasser vordringen. 11 Arten = 9%: 

Cletocamptus confluens ?, Horsiella trisetosa, Itunella muelleri, Mesochra 
aestuarti, M. rapiens? (oder V), Nitocra lacustris? (oder V), Nitocrella 
reducta, Onychocamptus mohammed, Parastenocaris vicesima (vorwiegend 
im oligohalinen Bereich, nicht iiber etwa 8°), Parepactophanes 
minuta?, Sigmatidium minor ? 

VII. Oligohaline SiiBwasserarten (maximal bis 5—7°/)) vordringend). 
14 Arten = 12%: 

Attheyella crassa, A. trispinosa?, A. wierzejskii?, Bryocamptus minu- 

tus, Br. pygmaeus, Canthocamptus microstaphylinus?, OC. staphylinus, 
Elaphoidella gracilis ?, Moraria brevipes ?, Nitocra hibernica, Paracamptus 
schmeili ?, Parastenocaris fontinalis, P.phyllura, Phyllognathopus viguieri? 

Diese Zusammenstellung der Arten nach ihren halinen Fahigkeiten 
wird durch die Abb. 6 und 7 erlautert. 

In Abb. 7 wird ein Schema der Artenabnahme im Brackwasser 
gegeben [vgl. auch Kunz (1935) und Grriacn (1953)]. Es entspricht 
im wesentlichen den von REMANE (1934, 1940) entwickelten allgemeinen 
Gesichtspunkten. Das Artenminimum ist zum SifBwasser hin ver- 
schoben, weil die Harpacticoiden ihre Hauptentfaltung im Meeresgebiet 

ila 
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gefunden haben. Der starke Abfall der Artenzahl bei einem Absinken 
des Salzgehaltes unter 15°/9, wird auch hier deutlich. Andererseits 
steigt die Kurve bei hoéheren gy 
Salzwerten nur relativ langsam 
an. Dies entspricht nicht den 
tatsaichlichen . Verhaltnissen, 
sondern beruht darauf,daBdas 
Untersuchungsgebiet am Rande 
des marinen Bereiches liegt gg 
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Abb. 6 Abb. 7 
Abb. 6. Einteilung der gefundenen Arten nach ihrem Verhalten bei abnehmendem Salzgehalt. 
Prozentuales Verhiltnis der einzelnen Gruppen. J Stenohaline Meeresarten. JJ Euryhaline 
Meeresarten 1. Grades. JZJJ Euryhaline Meeresarten 2. Grades. JV Huryhaline Meeresarten 
3. Grades. V MHoleuryhaline Arten. VJ Brackwasserarten: anicht bis ins StiSwasser 
vordringend; b bisins Stii@wasser vordringend. VJJZ Oligohaline Si®Bwasserarten 


Abb. 7. Schema der Artenabnahme der eulitoralen Harpacticoidea bei abnehmendem 
Salzgehalt (vgl. Abb. 6) 


und eben eine Region ist, in der Herabminderung bzw. Schwankungen 
des Salzgehaltes die Regel sind und in der darum euryhaline Formen domi- 
nieren (s. oben, vgl. Abb. 10 und 11). Die reiche Formenfiille, wie sie auch 
aus dem deutschen Meeresgebiet aus dem Sublitoral bekannt ist, wurde 
im vorliegenden Material langst nicht voll erfaBt. So ist die Zahl der auf- 
gefundenen stenohalinen Meeresarten nur sehr gering, und auch die 
euryhalinen Formen 1. Grades sind nicht zahlreich (beide Gruppen 
zusammen. nur 20% der Gesamtartenzahl). 


Samtliche gefundenen, als stenohalin-marin anzusprechenden Arten kommen 
auBerdem im Untersuchungsgebiet nur als Gdste vor (mit Ausnahme von Lepto- 
mesochra eulitoralis, Pararenosetella spec. und Rhizothrix reducta), trotzdem der 
Salzgehalt der freien Nordsee z. B. am Brandungsstrand durchaus marine Verhalt- 
nisse bietet (s. oben). 


Am haufigsten ist die Gruppe der euryhalinen Meeresarten 2. Grades 
vertreten, wie auch aus Abb.6 hervorgeht. Die hierher zaihlenden 
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Formen dringen mit ihren wesentlichsten Vertretern noch bis ins Brack- 
wasser vor. 


Zahlreich sind auch die euryhalinen Meeresarten 3. Grades. Hier 
sind einige Formen in ihrem Verhalten den echten Brackwasserarten 
sehr ahnlich, miissen jedoch wegen ihres zum Teil oben nachgewiesenen 
weiten Vordringens in den marinen Bereich hierher gestellt werden 
(z. B. Ectinosoma curticorne, Huntemannia jadensis, Paronychocamptus 
NANUS U. a.). 


Holeuryhaline Arten sind sehr selten (vgl. REMANE op. cit.). Wirk- 
lich holeuryhalin ist (nach Lane 1948) nur Canuella perplexa. Samtliche 
anderen hier genannten Arten kénnen zwar SiiSwasser ertragen, doch 
ist ihre Vermehrungsfahigkeit bzw. ihr Vermégen, ihren Bestand in 
diesem Milieu zu halten, sehr zu bezweifeln. Die beste Anpassung in 
dieser Richtung zeigen von den genannten Arten wohl Horsiella brevi- 
cornis und Tachidius discipes, doch werden auch sie stets auf die engere 
Nachbarschaft salzigen Wassers beschrankt bleiben. 


Unter den wenigen wirklichen Brackwasserarten kénnen mehr oder 
weniger scharf 2 Gruppen unterschieden werden, von denen die eine 
auf Salzwasser beschrankt ist, wahrend die andere bis ins SiBwasser 
vordringen kann. Insgesamt sind die Brackwasserarten jedoch recht 
scharf abgegrenzt und weisen mit ihrem Maximum im Bereich von 
3—8 (10)%o, auf den selbstandigen Charakter des typischen Brack- 
wassers als eigenen Lebensraum hin. 

Einige der als Brackwasserarten aufgefiihrten Formen (Cletocamptus confluens, 
Mesochra rapiens, Nitocra lacustris, vielleicht auch Onychocamptus mohammed) 
sind nur bedingt hierher zu stellen. Diese Arten sind auch im Binnenland in 
Salzstellen und dort in zum Teil wesentlich hdheren Salzkonzentrationen an- 
getroffen worden (vgl. Remanze 1940, Lana 1948). Im Untersuchungsgebiet 
verhalten sie sich jedoch wie typische Brackwasserarten, doch diirfte hier weniger 
der absolute Salzgehalt als der allgemeine Charakter der Gewasser ausschlag- 
gebend sein (vgl. Kunz 1937, Halolenitobionten). In diesem Zusammenhange 
war es jedoch sehr interessant zu sehen, daB die 3 letztgenannten Arten an der 
finnischen Siidkiiste im freien Meer leben (Noopt 1953a), was eine Deutung in 
dieser Richtung wiederum erschwert. Vielleicht spielen Konkurrenzfaktoren eine 
Rolle, auch kann mehrfache physiologische Rassenbildung vermutet werden. Ein 
ahnliches Verhalten zeigt z. B. auch Nitocra fallaciosa (vgl. Kum 1937, KrmFEr 
1952, Caspmrs 1952, Noopr 1953b). 

Mit den in vollig ausgesiiBtem Wasser angetroffenen Brackwasser- 
arten verhalt es sich wie mit den oben beschriebenen holeuryhalinen 
Formen. Zwar sind sie in der Lage, bis in die limnische Region vorzu- 
dringen, doch kénnen sie nicht als regelmaBiger Bestandteil der limni- 
schen Fauna betrachtet werden. 


Umgekehrt scheinen die als oligohaline Si®wasserarten aufgefihrten 
Formen zwar einen gewissen Salzgehalt tolerieren zu kénnen, ohne doch 
wirklich im Brackwasser ihren Bestand zu halten. Ausnahmen bilden 
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Parastenocaris phyllura und P. fontinalis. Auch ware hier Ectinosoma 
abraw (KriGaGIn) zu nennen, im vorliegenden Material zwar nicht 
gefunden, im Gebiet jedoch vorhanden (vgl. Hersst 1952). Schon 
Nitocra hibernica verhalt sich durchaus wie eine Si®wasserart. Bei den 
iibrigen Arten handelt es sich zumeist um im SuBwasser hauige und 
verbreitete Formen. 


Zusammenfassend ergibt sich also in bezug auf den Salzgehalt das 
Bild einer den Besonderheiten des Lebensraumes durchaus entsprechen- 
den Fauna, die durch das Dominieren von euryhalinen Formen und 
echten Brackwasserarten gekennzeichnet ist. Deutlich findet sich die 
scharfe biologische Grenze Salzwasser —-SiBwasser ausgepragt, die zu 
iiberschreiten — gleich in welcher Richtung — nur ganz wenige Arten 
befahigt sind. 


Auffallig hoch bleibt selbst im typischen Pinti-weksotbecieh der 
Anteil stark euryhaliner Arten. Dies erklart sich dadurch, daB es sich 
dabei (D und E) oft um gleichzeitig stark eurytope Formen handelt. 
Erst zum oligohalinen Bereich hin treten sie gegeniiber den echten 
Brackwasserarten etwas zuriick, wie auch ein Vergleich von 3 Punkten 
der Schlei zeigt (Abb. 8a). Die iibrigen Brackwasserproben, wie sie 
oben behandelt worden sind, weisen in die gleiche Richtung. 

Dau (1948) diskutiert die von Rumann (1934, 1940) entwickelte Hinteilung 
des Brackwassers und betont die Differenzen zwischen der wirklich marinen und 
der polyhalinen Zone. Das vorliegende Material liefert keine Unterlagen fiir den 
Nachweis einer solchen besonderen Polyhalin-Fauna bzw. deren Annaherung an 
die echien Brackwassergemeinschaften. Wie oben ausgefiihrt, herrscht im poly- 
halinen Gebiet (Kieler Bucht!) noch eine verarmte Meeresfauna vor, erst unter 
15°/)) treten typische Brackwasser-Harpacticiden auf. 

Die zum Teil sehr eurytopen euryhalinen Arten existieren auch in 
vollmarinen Lebensraumen (vgl. z. B. Kure 1949, 1950). Ihre Individuen- 
zahl ist hier aber herabgesetzt, vermutlich werden sie durch die hier 
viel groéBere Zahl fiir bestimmte Substrate bzw. Biotope spezifischer 
Arten zuriickgedraingt. Extreme Bedingungen (z. B. in Gezeitentiimpeln) 
fiihren bei kaum gedndertem Salzgehalt sofort zu einer Zunahme 
euryOker Formen, wie sich deren Zunahme wohl iiberhaupt weitgehend 
durch geanderten Chemismus und Substrat erklaren 148t (Stillwasser- 
bezirke der Kieler Bucht!). Unter solchen Umstinden kénnen die oft 
Substrat-stendken marinen Formen, die in der Kieler Bucht was den 
Salzgehalt angeht sich ohnehin Grenzbedingungen nahern, offenbar 
nicht mehr konkurrieren. 


Zur Erlauterung dieser Zusammenhinge wurde der Anteil der Domi- 
nanz Substrat-stendker und Substrat-euryéker Formen fiir vergleichbare 
Lebensréume aus den Probentabellen errechnet und in Abb. 8b dar- 
gestellt. Die Abnahme der Dominanz der Substrat-stendken Formen zum 
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Brackwasser hin kommt klar zum Ausdruck. Gleiches gilt ubrigens 
auch fiir sehr zahlreiche limnische Harpacticoiden, die gleichfalls haufig 
keine Bindung an spezifische Substrate erkennen lassen (vgl. Lane 
1948). Erganzend zu Abb. 8b sei noch darauf hingewiesen, da beispiels- 


80 swbstratstenoke 


f 60 
D 

40 

substrateuryoke 

20 
Lindaunis Haddebyer Noor Selker Noor Srandungssand Detritussand 

7-12 Yo 25-7 Loo 0-5 %0 Nordsee Kieler Bucht — ‘Kieler Bucht + Brackwasser 

S ca 3 “oo 15 - 20 "loo 5-7 oo 
b (Windebyen Noor) 


Abb. 8a. Das Dominanzverhaltnis zwischen echten Brackwasserarten und euryhalinen 
; Formen bei abnehmendem Salzgehalt in der Schlei (vgl.. Abb. 6) 


Abb. 8b. Das Dominanzverhéltnis zwischen Substrat-stenédken und Substrat-euryéken 
Formen in vergleichbaren Lebensréumen bei abnehmendem Salzgehalt (vgl. Abb. 6) 


weise die~Besiedlung der Sandwatten der Nordseektiste (annaéhernd 
vergleichbar den Detritussanden der Ostseekiiste, s. oben) etwa ein 
gleiches Dominanzverhaltnis ergibt, wie es sich fiir die Brandungs- 
Sande der Ostseekiiste errechnen lieB. 


III. Der HinfluB der Hohenlage 


Die Héhenlage der verschiedenen Zonen im Eulitoral in bezug auf 
den normalen Stand des Wasserspiegels ist von entscheidendem Einflu8B 
auf die Struktur und so auf die Besiedlung der betreffenden Substrate. 
Abgesehen vom Feuchtigkeitsgehalt des Sedimentes bestehen Relationen 
besonders zum Salzgehaltsfaktor, wie das Beispiel der Gezeitengebiete 
mit dem Ubergang zum Supralitoral zeigt. Hier geniigt eine Zusammen- 
-fassung der wichtigsten Punkte, auf die oben bereits mehrfach hin- 
gewiesen worden ist. : 

~ Die von GeRLacn (1953) im Anschlu8 an REMANE (1940) entwickelten 
Schemata der Lebensraéume des Eulitorals kénnen hier durchaus tiber- 
nommen werden (Abb. 9a und b). Wie oben betont, ist besonders in 
der Kieler Bucht die untere Grenze des Eulitorals anhand der Copepoden- 
Fauna schwer zu definieren, da nur eine verarmte Fauna tieferer Zonen 
ins Eulitoral vordringt. Einige, vorwiegend eurytop-euryhaline Formen 
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mit ihrer Neigung zur Massenentwicklung scheinen davon allerdings 


ausgenommen. Diese Formen treten im Gebiet der Kieler Bucht mit 
zunehmender Tiefe bald zuriick, nur z. B. in den 6stlichen Teilen der 
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Abb. 9a. Schema der Lebensriume im Eulitoral der Nordseekiiste (nach GERLACH 1953, 
etwas veradndert) 
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Abb. 9b. Schema der Lebensréume im Hulitoral der Beltseektiste (mach GERLACH 1953, 
etwas veraindert) 


Ostsee ist es ihnen bei dem weiter abnehmenden Salzgehalt méglich, 
sich auch im Sublitoral durchzusetzen (vgl. z. B. Kunz 1938, JaKUBISIAK 
1930, Noopt 1953a, ScHAFER 1936). 

An der Nordseekiiste liegen die Verhaltnisse anders; hier scheint, 
zumindest im Bereich der lenitischen Watten, eine besonders dichte 
Besiedlung vorhanden zu sein (vgl. SmrpT 1952). Doch herrscht auch 
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hier eine artenarme Fauna vor, wie sie Gebiete mit extremen Lebens- 

bedingungen und ihrer typischen Neigung zur Massenentwicklung 

einzelner Arten kennzeichnet (gewisse Ausnahmen, z. B. Grundwasser !) 
100 


grobsandig Teinsandig Sandwatt Schickwatt Corophim— Cyanophyc.- —_ Brack- 
Brandungssande _ mit Arenicola sand sand tompel 


Abb. 10. Vergleich der Dominanzverhaltnisse zwischen den in verschiedenem Ma8e 
euryhalinen Gruppen in den wichtigsten Lebensraumen des Eulitorals der Nordseekiiste 
: (vgl. Abb. 6) 

In den Abb. 10—13 wird die gefundene Fauna nach dem Grad 
ihrer Euryhalinitét analysiert. Den Kurven liegen wiederum die 
Dominanzwerte aus den Probentabellen zugrunde. Aus 2 Griin- 
den kann das Bild, das zugleich 


auch einen Eindruck von den y ee ioe 


Veranderungen in der Faunamit =» 
zunehmender Hdéhenlage gibt, 
nur als grobes Schema gewertet 
werden: 


1. Den gefundenen Dominanzwer- 2 
ten haftet aus oben dargelegten Griin- 
den einige Ungenauigkeit an. 

2. Die Reihenfolge, in der die ein- D 
zelnen Lebensréume angeordnet wur- 
den, entspricht notwendigerweise 
kaum den natiirlichen Verhaltnissen. Quellregion = tm Flutbererch ~—ausser Flut- ~~ Dinen- 
Unter Zuhilfenahme der Abb. 2a u.b, Romain nike 


3 und 7_werden diese jedoch ohne 1), 11, Vergleich der Dominanaverhailtnisse 


_weiteres deutlich. zwischen den in verschiedenem Mae eury- 
7 halinen Gruppen im Kiistengrundwasser 
Trotzdem ist klar zu sehen,wie Ret tccishe (el Abe. 6) 


auch mit zunehmender Héhenlage 

starker euryhaline Formen dominieren, ein Hinweis auf die zunehmende 
AussiiBung. Stenohaline Meeresarten (I) sind nur auf einen schmalen 
Streifen (am lotischen Ufer!) beschrankt, entsprechend verhalten sich 
die euryhalinen Arten 1. Grades (II) an der Ostseekiiste. So kommen 
die auf dem unterschiedlichen Salzgehalt der Meere beruhenden Differen- 
zen beider Kiisten heraus, das Prinzip stimmt jedoch in beiden Fallen 
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deutlich iiberein. Auch betonen diese Darstellungen die Beschrinkung 
der echten Brackwasserarten auf das wirkliche Brackwasser. Sie treten 
nur dort regelmaBig auf, wo keine Gefahr stérkerer Salzgehaltserhdhung 
mehr besteht. Aus diesem Grunde sind sie im Kiistengrundwasser der 
Nordsee z. B. nur gering vertreten (Abb. 11). 

Im Kiistengrundwasser fallt auBerdem das Fehlen der Gruppe V 
(holeuryhaline Arten) mit Ausnahme von Irrgasten und Nitocra spinipes 
auf, was sich jedoch dadurch erklart, da es sich bei diesen Arten um 


a a 
D me dD +8 
20 20 


Brandungs- —— Detritus- ~~ Stillwasser- Farbstreifenv. — Ofoplanen— am Brandungs- an Sil-" an Brack- 
sand sand buchten — Cyanophyc. Sand zone strand. wasserbuchien gewdssern 


Abb. 12. Vergleich der Dominanzverhalt- Abb. 13. Vergleich der Dominanzverhilt- 
nisse zwischen den in verschiedenem MaBe nisse zwischen den in verschiedenem MaBe 
euryhalinen Gruppen in den wichtigsten euryhalinen Gruppenim Kiistengrundwasser 
Lebensriumen des Eulitorals der der Beltsee und der Brackgewasser 
Beltseekiiste (vgl. Abb. 6) (vgl. Abb. 6) 


groBere Oberflachenformen handelt, die dem Sandliickensystem fremd 
sind. Der groBe Anteil euryhaliner Formen 3. Grades (IV) im Kiisten- 
grundwasser besonders der Nordseekiiste entspricht dem hier starken 
Salzgehaltswechsel (vgl. Abb. 13, Grundwasser am Ufer von Stillwasser- 
buchten: hier sind die Verhaltnisse konstanter, es dominieren echte 
Brackwasserarten). Fo 
Die Darstellungen 11 und 13 beziehen sich weniger auf direkte Niveau-Unter- 
schiede als auf den zunehmenden Abstand vom Spilsaum. Der Grundwasser- 
horizont folgt dem Anstieg der Landoberflaiche ja nicht direkt (Abb. 3). DaB es 
sich bei der im ,,Grundwasser“ gefundenen Besiedlung stets um Querschnitte 
durch auch im Feuchtsandbereich vorhandene horizontale Faunenschichten ver- 


schiedener Zusammensetzung handelt, die noch einer genaueren Analyse bediirfen, 
wurde bereits oben betont (Tabelle 52!). 


IV. Andere Faktoren 


Von der Fiille der im Eulitoral wirkenden Faktoren soll im folgenden 
noch auf einzelne kurz eingegangen werden. igre 

Uber den direkten Einflu8 der Temperatur auf die Mikrofauna ist 
noch wenig bekannt. Das vorliegende Material wurde gréBtenteils 
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wahrend der warmen Jahreszeit gesammelt. Nur quantitative Unter- 
suchungen tiber ein ganzes Jahr hin kénnen Riickschliisse auf die mit 
_ der Temperatur zusammenhangenden Veranderungen in der Zusammen- 
setzung und Dichte der Besiedlung sowie auf die Thermopathie der 
einzelnen Arten erméglichen. . 


In dieser Hinsicht sind wiederum die von Surpr (1952) im danischen 
Wattenmeer erarbeiteten Unterlagen von groBem Wert. Smipt stellte 
ein Maximum der Besiedlungsdichte von Harpacticiden in den Monaten 
Mai und besonders Juni fest. Die Dichte la8t bereits im Juli wieder 
stark nach und bleibt dann wahrend der kalten Jahreszeit durch- 
schnittlich wesentlich geringer (vgl. SmmpT 1944). 

Zum Vergleich mit den Sommerproben wurde im Dezember 1951 der 
Brandungsstrand von Amrum untersucht. Es ergaben sich keine grund- 
siitzlichen Unterschiede gegeniiber dem Sommer. Gleiches gilt fiir die 
Farbstreifen- und Cyanophyceen-Sande; wie oben gesagt, fehlte nur 
Psammastacus confluens. _ ; bee i 

Ebenso konnten an der Ostseekiiste kaum merkliche qualitative 
Differenzen in der Besiedlung der einzelnen Lebensréume wahrend der 
verschiedenen Jahreszeiten beobachtet. werden. In den Stillwasser- 
buchten (Tabelle 21) scheint allerdings die Entwicklung von Massen- 
populationen direkt von héheren Temperaturen abhangig zu sein, wie 
oben ausgefiihrt. Winterproben aus Brackwasser-Biotopen zeigen gleich- 
falls keine offenbaren Differenzen gegeniiber den Befunden der Sommer- 
monate. | ie : ; 

_ Lane (1948) gibt eine Zusammenstellung der wenigen Arten, fiir 
die bereits Angaben iiber ihre wahrscheinliche vegetative Thermopathie 
gemacht werden kénnen. Unter den Arten, fiir die eine besonders groBe 
Temperaturspanne angegeben ist, finden sich viele der im Untersuchungs- 
gebiet haufigen Formen: . 

Minusgrade bis mehr als + 26°C: » 

Ameira parvula, Amphiascus minutus, Asellopsis intermedia, Dactylopodia 
vulgaris, Diarthrodes nobilis, Ectinosoma melaniceps, E. norman, LH. curticorne, 
Harpacticus flexus, Mesochra lilljeborgi, Tachidius discipes, Tisbe furcata. 

Minusgrade bis etwa + 22°C: 

' Pseudobradya minor, Stenhelia palustris. 

0° bis mehr als + 26°C: 

Alteutha interrupta, Asellopsis hispida, Canuella furcigera, C. perplexa, Diosaccus 
tenuicornis, Ectinosoma elongatum, E. herdmani, Enhydrosoma propinquum, Harpac- 
ticus gracilis, Laophonte setosa; Mesochra pygmaea, Microarthridion littorale, Nitocra 
lacustris, N. spinipes, N. typica, Paronychocamptus curticaudatus, P. nanus. 

0° bis + 20 bis 22°C: 

Amphiascoides debilis, Enhydrosoma longifurcatum; Evansula incerta, Harpac- 
ticus chelifer, H. obscurus, Heterolaophonte minuta, Paraleptastacus spinicauda, 
Pontopolites typicus. 
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Diese Temperaturbereiche werden fiir eine Reihe der Arten voraus- 
sichtlich noch erweitert werden miissen. So stellte Smmpr (1952) in 
Erginzung der Untersuchungen von THamprup (1935) an der Ober- 
flache von Sandwatten bis 31,8° C fest, doch bleibt die Frage offen, ob 
die Mikro-Fauna nicht zum Teil in der Lage ist, durch Aufsuchen etwas 
tieferer Bodenschichten solchen Extremen zu entgehen, zumal — be- 
sonders in wassergesattigten Boden — solche starke Erwaérmung sich 
auf die alleroberste Schicht beschranken wird. 


Im Kiistengrundwasser werden tiefere Temperaturen zu erwarten 
sein. Durch das die oberen erwarmten Bodenschichten durchlaufende 
Sickerwasser kommt es jedoch auch hier zu einer gewissen Angleichung 
an die Oberflachentemperaturen. Eigene Messungen ergaben gelegent- 
liche Hochstwerte von 21°C (vgl. auch Remane und Scnuxz 1935). 
Die Temperaturkurve wird im Kistengrundwasser jedoch allgemein 
einen ausgeglicheneren Verlauf nehmen. 

Flache Strandtiimpel werden naturgema besonders stark erwarmt, 
eigene Messungen ergaben Héchstwerte von 27° C (vgl. auch Sick 1933; 
interessant sind auch die Angaben von Ktuu 1952 tiber Wattenpfitzen). 

Messungen des Sauerstoffgehaltes der untersuchten Gewasser liegen 
nicht vor. Es kann angenommen werden, daf viele Harpacticiden im- 
stande sind, starken Sauerstoffmangel zu ertragen. Als ein in dieser 
Beziehung besonders extremer Lebensraum ist der Bodenschlamm von 
Stillwasserbuchten und Strandtiimpeln zu nennen. Im Sediment der 
Schlickwatten z.B. herrschen sicher ahnliche Verhaltnisse (vgl. die 
Angaben bei THamprur 1935), und im Kiistengrundwasser wird der 
Sauerstoff gleichfalls haufig zum Extremfaktor werden. Daf eine 
Abhangigkeit des O,-Gehaltes von der Korngréf8e des Sedimentes 
besteht, darf vermutet werden. 

So wird auch in den meisten Fallen die Tatsache, daB die Besiedlung 
des wasserbedeckten Bodens durch die Mikrofauna sich anscheinend 
weitgehend auf die oberen. 4—6 cm beschrankt, durch den in der Tiefe 
auftretenden Sauerstoffmangel zu erkléren sein. In- diese Richtung 
deuten auch die MeBergebnisse von PENNAK (1942), der allerdings zum 
Teil wasseruntersadttigte Sande untersuchte. 


Ebenso ist tiber die Bedeutung des Lichtes praktisch kaum etwas 
bekannt (cf. C. Horrmann 1949). Im Untersuchungsgebiet ware hier 
vor allem von Interesse, inwieweit Arten mit spezieller Lebensweise 
(Endo- und Mesopsammon, Endopelos) obligatorisch an das Leben im 
Substrat, also geschiitzt vor Licht und besonders vor UV-Strahlung, 
gebunden sind. Auch hier kann besonders auf die Fauna des Kiisten- 
grundwassers hingewiesen werden: 


1. Die im kiesigen Prallhang der Nordseekiiste lebenden Formen, 
die auferdem aus sublitoralen Grobsand- und Kiesgebieten bekannt 
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sind, aber nicht in der eulitoralen Bathyporeia-Zone vorkommen (s. oben), 
finden im Grundwasser vermutlich dem Sublitoral ahnliche Bedingungen 
(starke Filterung bzw. giinzliche Abschirmung des Lichtes durch den 
Wasserk6rper bzw. das Substrat), die es ihnen erméglichen, hier noch 
einmal eine Zone des fiir sie spezifischen Substrates im Bereich der 
Hochwasserlinie zu besiedeln. 

2. Auf die Erscheinung des marinen Einschlages in der Kiisten- 
grundwasser-Fauna, trotzdem es sich hier durchschnittlich um einen 
Brackwasser-Lebensraum handelt, wurde bereits hingewiesen (z. B. 
REMANE und Scuuz 1935, Remane 1940, 1951). Unter LichtabschluB 
(und relativ konstanten Temperaturverhaltnissen, s. oben) scheint vielen 
marinen Formen die Anpassung an Brackwasser bis zum Sii®wasser 
hin leichter zu fallen als unter , normalen“ Bedingungen (vgl. die limni- 
sche Subterranfauna, Untersuchungen von CHAPPUIS, KARAMAN U. a.). 
Unter den Harpacticiden kann hier besonders auf einige Gattungen 
hingewiesen werden, die ganz auf die marine bzw. polyhaline Region 
beschrankt sind, im Kiistengrundwasser jedoch bei zumindest zeitweilig 
sehr niedrigen Salzgehalten existieren: z. B. Arenosetella, Leptomesochra, 
Paramesochra, div. Cylindropsyllidae usw. 

Die bisher behandelten Faktoren waren ausschlieBlich abiotischer 
Natur. AnschlieBend sollen noch einige Hinweise auf biotische Faktoren, 
wie sie z. B. als der Kinflu8 von Nahrung und natiirlichen Feinden von 
besonderer Bedeutung sind, gegeben werden. Die biotischen Faktoren 
als solche werden sich naturgemaf’ noch schwerer erfassen lassen als 
chemisch-physikalische Hinfliisse, da es sich hier um die Wirkung anderer 
Organismen handelt, die selbst wiederum in unterschiedlicher Weise 
von ihrer Umwelt abhangig sind. 

Zusammenfassende Hinweise auf die Nahrung der Harpacticiden fin- 
den sich bei Lane (1948), wertvolle Angaben macht z. B. auch Smrpt 
(1952). Lane gibt als Hauptnahrung Diatomeen und andere niedere Algen 
an und bezeichnet die schlammbewohnenden Formen als ,,Schlamm- 
schlucker“. Tisbe gracilis z. B. soll aber Aasfresser sein. Nach Smipt 
sind gleichfalls die Diatomeen die hauptsichliche Nahrstoffquelle der 
Harpacticiden. Daneben weist er auf die Bedeutung von gestrandeten 
Planktonorganismen und im Anschlu8 an Mare (1942) besonders aut 
die wichtige Rolle, welche sicher auch die Bakterien fiir die Mikrofauna 
spielen, hin. 

Die vorliegenden Beobachtungen stimmen damit tiberein. Diatomeen 
als Hauptnahrung kommen besonders fiir die oben abgegrenzten Ober- 
flichenbewohner in Frage, die es im Phytal, auf den lenitischen Watten 
und entsprechend in Stillwassergebieten der Ostseektiste zu grofer 
Massenentwicklung bringen kénnen (s. oben, vgl. auch die Angaben 
bei Smrpr, der auf danischen Sandwatten bis 837000 Individuen je 
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Quadratmeter fand. Angaben iiber die Produktion von Boden-Diato- 
meen auf entsprechenden Flachen machen z. B. Brockmann (1935), 
Grontvep (1949) und Linke (1939). 

Besonders fiir die zum Endo- und, Mesopsammon zu rechnenden 
Formen spielt jedoch auch der flockige, organogene, mit Bakterien 
besetzte Detritus, der auch in Brandungssanden stets in gewisser Menge 
enthalten ist, eine wichtige Rolle (vgl.z. B. REMANE und ScuuLz 1935). 
Bei der Mehrzahl dieser Arten (und auch bei Oberflachenbewohnern) 
konnte die Detritusaufnahme direkt beobachtet werden. 

Die Mehrzahl der gefundenen Harpacticiden kann durchaus als 
, Allesfresser‘’ bezeichnet werden. Nur Réuber scheinen véllig zu fehlen 
und Aasfresser sind zumindest nicht haufig. Auch existieren unter 
den schlammbewohnenden Formen einige Substratfresser. So konnte 
diese Ernahrungsweise bei Platychelipus littoralis und Nannopus palustris 
beobachtet werden, sie kommt bei anderen Schlammformen wahrschein- . 
lich auch vor. Dies gilt jedoch z. B. nicht fiir Canuella furcigera, die 
offenbar hautpsachlich von Diatomeen lebt. 

Auch unter den Bewohnern der Brandungszone wurde nie beob- 
achtet, daB gestrandete Planktontiere verzehrt wurden, wie es fiir 
andere hier lebende Tiergruppen charakteristisch ist (vgl. REMANE 
1951). Dagegen ist in Massenpopulationen von Tachidius discipes zu 
beobachten, da die Tiere zuweilen die bei der Hautung abgestreiften 
Exuvien verzehren. 

Ihrer oben dargestellten Lebens- und Bewegungsweise nach sind die sand- 
bewohnenden Formen (Epi-, Endo- und Mesopsammon) als ,,Sandweider‘‘ (REMANE 
1951) zu bezeichnen. Auch die im Phytal und auf Weichboden angetroffenen 
Formen nehmen ihre Nahrung direkt auf, wirkliche Strudler z. B. scheinen nicht 
vorzukommen. 

Im allgemeinen wird im Eulitoral reichlich Nahrung zur Verfiigung 
stehen, besonders in den lenitischen Regionen. Nur in 2 Bezirken scheint 
die zur Verfiigung stehende Nahrungsmenge von direktem Einflu8 auf 
die Besiedlungsdichte zu sein: In lotischen Sandgebieten(vgl. Tabelle51 !) 
und im Kiistengrundwasser (vgl. Tabelle 52!). Es ist anzunehmen, daB 
im lotischen. Bereich zum Sublitoral hin die verbesserten Wachstums- 
bedingungen fiir Diatomeen (abnehmende Wasserbewegung) zugleich 
den hier haufiger werdenden gréBeren Harpacticiden (s. oben, Ober- 
flichenbewohner) Lebensméglichkeiten bieten, wihrend die dichte Be- 
siedlung der Quellregion offenbar durch den groBen Anfall an zer- 
schlagenem Plankton méglich ist (Phytoplankton!). Als Grundnahrung 
im Kistengrundwasser dienen neben dem bei der Ablagerung des Sandes 
mit eingebetteten organischen Material, also vor allem Pflanzenresten, 
besonders auch die durch das Sickerwasser von der Oberfliche her 
transportierten feinen Partikel. DaB gerade hier die Besiedlungsdichte 
eng mit der vorhandenen Nahrungsmenge korreliert sein wird, scheinen 
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unter anderem auch die Ergebnisse von PENNAK (1942) anzudeuten; 
auBerdem wird auf Tabelle 52 hingewiesen, die eine besonders 
individuenreiche Besiedlung in den oberflichennahen Schichten des 
Prallhanges veranschaulicht. 


Als einer der wichtigsten unter den biotischen Faktoren ist der 
Feindfaktor anzusehen. Die Untersuchungen von Smipr (1952) und 
anderen Autoren (z. B. : 

Bovets 1946, KrocH’ Tabelle 52. Profil durch den grobsandigen Prallhang 
rd an der Nordspitze von Amrum; Juli 1952 

und SPARK 1936, Mare 4 

Breite des Prallhanges ander betreffenden Stelle 
1942, Moorr 1931, jom. Vertikales Profil durch den Prallhang, + 7m 
PuRASJOKI 1945, REES _ iiber seinem FuB. Je 95 cm? Sand wurden quantita- 
1940) geben einen Be- tiv ausgezahlt. Probenentnahme senkrecht unter- 
einander in jeweils etwa 20 cm Abstand. 

Es wird die Zahl der gefundenen Individuen 
je Probe und Art angegeben. 


griff von den riesigen 
Individuenzahlen, in de- 
nen die Mikrofauna den 
Meeresboden _besiedelt. 
Die Vernichtungsrate 
mu entsprechend hoch 


pore: Paraleptastacus spinicauda 3 
Lane (1948) und Arenopontia subterranea . Lilie 
Smipt (1952) fanden im = Leptomesochra macintoshi.. cio 

: : : Leptomesochra eulitoralis . 1 
Darminhalt einer Reihe Psammotopa phyllosetosa . 2) 3 
von Fischen (besonders Arenosetella germanica . 18| 56 


bei Bodenformen) groBe Arenosetella tenwissima . 
Mengen von Harpacti- Gesamtzahl 
hae Smipt seetah: getplndivadyel 
net auBerdem fiir Cran- 

gon vulgaris und M ysis 

flexuosa Harpacticiden 

als Nahrung. Higene Be- 

obachtungen bestatigen 

die Angaben fiir Crangon und Mysis. Ferner kommen auch Amphipoden 
(Gammariden) in Betracht. Weitere Unterlagen konnten durch Lebend- 
beobachtung noch nicht erbracht werden. Ein Teil der Feinde der 
Harpacticiden ist jedoch besonders unter der Mikrofauna selbst zu 
suchen. Auf die Bedeutung der Nematoden weist Lane (1948) hin. 
Kiner Reihe rauberischer Turbellarien dienen wahrscheinlich gleichfalls 
Copepoden als Nahrung. Gleiches wird fiir Polychaéten und andere 
Gruppen ebenso gelten, wie Beobachtungen an Protohydra zeigten. 


Auf die mechanische Schadigung, die der oft reichliche Befall durch 
_ Epizoen zur Folge haben wird, ist bereits durch Precur (1935) und 
Lana@ (1948) hingewiesen worden. Im vorliegenden Material waren 
Epizoen besonders haufig in Fangen aus lenitischen Lebensréumen. 


283 | 50| 29) 86 


HTM 


Grundwasser- 
horizont 


Sand-Oberflache 
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Liickensystemsbewohner weisen im allgemeinen kaum Besatz durch 
Epizoen auf (Ausnahme: Psammastacus confluens). 

Die unterschiedlichen Eizahlen der Arten in den einzelnen Haupt- 
biotopen (vgl. Kunz 1935, Lane 1948) kénnen wohl auch als Hinweise 
auf die in den einzelnen Lebensraéumen unterschiedlichen Vernichtungs- 
raten gewertet werden. Zum Beispiel entsprechen die Bewohner des 
Mesopsammals in ihrer durchschnittlich geringen Eizahl besonders 
giinstigen biologischen Bedingungen, d.h. also einer vermutlich stark 
herabgesetzten Vernichtungsrate (vgl. Remane 1951). Im Bereich des 
Kiistengrundwassers kommen z. B. als Verfolger der Harpacticoidea ja 
praktisch nur andere Vertreter der Mikrofauna in Frage (s. oben). Es 
bleibe jedoch dahingestellt, inwieweit bei gewissen Formen durch ver- 
mehrte Eiproduktion oder schnellere Generationenfolge die geringe 
Anzahl von Eiern in jedem Eisickchen wieder ausgeglichen wird, d. h. 
ob hier auf diese Weise nur eine Anpassung an die raumlichen Verhalt- 
nisse des Lebensraumes erreicht wird. Diese Dinge sind noch unbekannt 
und erfordern autékologische Studien. 


Zusammenfassung der Ergebnisse 

Gegenstand der vorliegenden Untersuchungen ist die in der eulitoralen 
Region der Kiisten Schleswig-Holsteins (Nord- und Ostseekiiste sowie 
angrenzende Brackgewasser) lebende Harpacticoiden-Fauna. Insgesamt 
wurden hier 118 Arten aufgefunden. Nach der Schilderung der an- 
gewandten Methodik (B) und einem Verzeichnis der gefundenen Arten (C) 
folgt im Kapitel D die Schilderung der einzelnen untersuchten Lebens- 
raume und deren Besiedlung. Es lassen sich auf Grund der gefundenen 
Assoziationen eine Reihe von Lebensgemeinschaften trennen (8. 203). 

Ihrer Bedeutung fiir die Mikrofauna nach stehen die in den einzelnen 
Zonen unterschiedliche Wasserbewegung sowie die damit haufig eng 
korrelierte Art des Substrates an erster Stelle. Dementsprechend wird 
in lotische und lenitische Gebiete unterschieden, in denen wiederum 
eine genauere Unterteilung durchgefiihrt werden kann, so z. B. in 
Brandungssande, Detritussande, Sandwatten, Schlickwatten, Kiisten- 
grundwasser usw. 

Unter den eulitoralen Lebensraumen erweist sich das im Sandstrand 
vorhandene Kiistengrundwasser als besonders interessant. Im eigent- 
lichen Sinne handelt es sich um einen Brackwasser-Lebensraum, dem 
an der Nordseekiiste im Flutbereich ein vollmariner Abschnitt vor- 
gelagert ist, der im Bereich des Prallhanges interessante Grobsand- 
bewohner enthalt. 

In ihrer Gesamtheit betrachtet ist die Harpacticiden-Fauna des 
Kulitorals arm an eigenen Assoziationen. Solche scheinen besonders 
im lotischen Bereich der Nordseekiiste (eulitorale Bathyporeia-Zone, 
Kistengrundwasser im und auBerhalb des Flutbereiches) zu existieren. 
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Die weiten Flachen der linitischen Watten bzw. — an der Beltsee — 
die flachen Stillwasser-Gebiete sind weniger durch charakteristische 
Gemeinschaften als durch ihre Neigung zur Massenentwicklung einzelner 
Arten bei allgemein geringer Artenzahl gekennzeichnet. Diese Er- 
scheinung ist als Hinweis auf eine — aus dem Sublitoral stammende — 
Fauna, welche an der Grenze ihres Verbreitungsgebietes extremen 
Bedingungen ausgesetzt ist, aufzufassen. Dennoch entbehren auch 
spezielle Lebensstatten auBerhalb des lotischen Sandstrandes nicht 
einzelner fiir sie charakteristischer Arten. 

Bei dem Versuch einer Analyse der im Untersuchungsgebiet wirken- 
den Umweltfaktoren (F) ergeben sich in bezug auf das Substrat inter- 
essante Differenzen in der Bewegungs- und Ernahrungsweise einzelner 
Arten, besonders was die Sandfauna anbetrifft. Anhand solcher, zum 
Teil auch morphologisch gekennzeichneter Lebensformtypen werden 
die unterschiedliche Zusammensetzung und Charaktere der Besiedlung 
der einzelnen Zonen diskutiert. 

Ihrem Verhalten bei abnehmendem Salzgehalt nach zeigt die ge- 
fundene Fauna ein Dominieren euryhaliner Formen, deren Artenzahl 
mit zunehmender AussiiBung abnimmt, Der starkste Abfall der Arten- 
zah] findet sich bei Salzwerten unterhalb von 15°/,, trotz des Auftretens 
einer spezifischen Brackwasser-Fauna mit ihrem Optimum bei etwa 8/,9. 
Das absolute Arten-Minimum wird jedoch nicht, den Gesetzmafigkeiten 
des Brackwassers entsprechend, bei etwa 5°/) erreicht, sondern erst im 
limnischen Bereich, in dem die Harpacticiden nur eine relativ geringe 
Entwicklung erfahren haben. 

Mit abnehmendem Salzgehalt nimmt auBerdem die Dominanz stark 
eurytoper Formen zu, so daB eine den Verhaltnissen am marinen Strand 
entsprechende Zonierung an Brackwasser-Ufern kaum noch vorhanden ist. 

Zunehmende Héhenlage in bezug zum Wasserspiegel laBt bei Beriick- 
sichtigung supralitoraler Lebensraéume stark euryhaline Formen in den 
Vordergrund treten. 

Die Wirkung weiterer Faktoren, so der Einflu8 des Sauerstoff- 
gehaltes, des Lichtes, der Temperatur, der Nahrungsversorgung und 
der Feindfaktor werden beriihrt. 

_AbschluB des Manuskriptes fiir die vorliegende Arbeit im Mai 1954. 
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A. Einleitung 

Bei unserer Hornisse Vespa crabro LINNAEUS lebt, mitsamt seinen Lar- 
ven, ein stattlicher Kafer aus der Familie der Kurzfliigler (Staphylinidae), 
der, obwohl er eigentlich ganz haufig ist, bei den Sammlern als auBerst 
selten gilt: Velleius dilatatus Fasricius. Von jeher hat der schon durch 
seine GréBe — er wird bis zu 26 mm lang (Abb. 1) — auffallende Kafer 
deswegen das besondere Interesse der Forscher auf sich gelenkt, weil 
seine Lebens- und Entwicklungsgeschichte man- 
cherlei Ratsel zu enthalten schien. Aber wegen 
seiner ,,Seltenheit‘‘ und der Schwierigkeit 
seiner Aufzucht gelang es bisher nicht, Klar- 
heit dariiber zu erhalten. Wenn z. B. E. REtrr- 
TER (1909) in seiner weitverbreiteten ,,Fauna 
Germanica‘ die herrschende Ansicht wie folgt 
zum Ausdruck bringt: 


,, Die Larve lebt in den Nestern der Hornisse, meist 
in hohlen Eichen, wo sie sich von dem Baumsaft und 
Abb. 1. Velletus-Weibchen, den SiiBigkeiten wie die Hornisse ernahrt; nach Ver- 

daneben Hornissen- suchen, die Roucer angestellt hat, verzehren sie Wes- 

Arbeiterin. Nat. Gr. penlarven und Wiirmer nicht. Die Imagines schiitzen 

die Wespen vor ihren Feinden ... Die Verwandlung zur 

Puppe erfolgt in einem zarten Gespinste. Die Nymphe ist stark hornig und iiber- 
wintert als solche“, 


so ist hieran, wie sich zeigen wird, so gut wie alles falsch. 


Meinem hochverehrten Lehrer, Herrn Prof. Dr. H. GimrsBErG, schulde ich fiir 
die vielseitige Férderung dieser Arbeit herzlichen Dank. 


B. Material und Methodik 


Um Imagines und Larven von Velleius dilatatus zu erhalten, wurden 
in der Hauptsache Hornissennester ausgenommen und dabei der unter 
dem Nest befindliche Mulm- und Abfallhaufen herausgeréumt und — je 
nach Jahreszeit — nach Imagines, Eiern oder Jugendstadien des Kafers 
durchsucht. Zum geringeren Teil wurden in eigens dafiir konstruierten 
Zuchtkasten Hornissenvélker aufgezogen, und zwar teils im Institut, 
teils im Wald. Im Institut wurde zu diesen Vélkern je ein Velleius- 
Parchen eingesetzt; draufen im Wald sollten die Velleien die von 
Hornissen belegten Zuchtkiésten von selbst anfliegen. 

Zum Ausréwmen der Hornissennester habe ich je nach Ortlichkeit 
verschiedene Verfahren angewandt. 

An Nester, die auf Dachbéden hingen und unter denen sich ein 
Abfallhaufen ansammeln konnte, wurde entweder ein grofer chloroform- 
getrinkter Lappen oder ein brennender Schwefelfaden herangebracht. 
Wenn die Arbeiterinnen nach einiger Zeit aktionsunfahig geworden 
waren und auch vom AuBendienst heimkehrenden Hornissen der Weg 
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zum Nest versperrt worden war, konnte der Abfallhaufen mit allen 
darin lebenden Tieren in ein Gefa8 eingesammelt werden. Einmal wurde 
ein ziemlich schwaches Hornissenvolk, das sich zwischen zwei etwa 
15cm voneinander entfernten Pappdeckelwanden eingerichtet hatte, 
durch vorsichtiges Durchbohren der dem Flugloch gegentiberliegenden 
Wand und darauf folgende Vereisung mittels Chlorithyl ausgeschaltet. 
Kin anderes Mal wurde an einer ahnlichen Stelle durch das Flugloch ein 
mit Schwefelather getrainkter Lumpen geschoben und durch Abnehmen 
von Brettern aus der hinteren Wand das Nest erreicht und zerstért. 
Bisweilen erlaubte auch die Situation, den Abfallhaufen unter Beachtung 
geeigneter VorsichtsmaSnahmen ohne weiteres unter dem Nest wegzu- 
raumen. 

Schwieriger war das Herankommen an Nester in Bawmhdhlungen, 
von denen (wegen der heutzutage guten Durchforstung der Walder) nur 
vier gefunden wurden. Bei dreien von ihnen wurde in das Flugloch ein 
mit Essigéther getrinkter Wattebausch hineingesteckt, und solange 
daringelassen, bis die Hornissen betaéubt waren. Wahrenddessen wurden 
heimkehrende Arbeiterinnen mit dem Schmetterlingsnetz weggefangen. 
Kurz danach konnten die Nester herausgeréumt und der darunter 
befindliche Abfall und Mulm mit einer langstieligen Suppenkelle 
ausgehoben werden. Bei dem vierten Nest (in einem Apfelbaum) 
wurde ein frostiger Morgen Ende Oktober gewahlt, wo es geniigte, mit 
einem groBen Tuch-Knauel das ganze Hornissennest gegen die hintere 
Wand der Hohlung zu driicken und es auf diese Weise auszu- 
schalten. 

Im Garten der Vogelschutzwarte von Frankfurt a. M.-Fechenheim 
und im angrenzenden Hochwald wurden acht von Hornissen bezogene 
Vogelnistkdsten ausgenommen!. Durch die Fluglécher wurden mit 
Schwefelather getrankte Wattebadusche geschoben und jene sofort zu- 
gekorkt. Die Kasten hob ich gleich darauf von ihren Platzen an den 
Baumen ab, trug sie, um nicht von heimkehrenden Arbeiterinnen gestort 
zu werden, etwa 20 m weit fort und stellte sie dann auf eine weike Plane 
auf den Boden. Dort wurde abgewartet, bis das Gesumme der erregten 
Hornissen aufhorte und die Kasten geéffnet werden konnten. Die H,S- 
~Methode nach KesENHEIMER (1911) wurde in keinem der Falle angewandt, 
da sie viel zu umstandlich ist und als iiberholt gilt (s. auch REICHERT 
1915). 

SchlieBlich wurden in dem rund 4300 ha groBen Gebiet des Frank- 
furter Stadtwaldes, in dem das Forstamt fast 20000 Vogelnistkasten 
verschiedener GréBen in etwa 4m Hohe hat aufhangen lassen, insgesamt 


1 Fiir die hierzu erhaltene Erlaubnis habe ich dem Leiter der Vogelschutzwarte, 
Herrn 8. Prerrrer, vielmals zu danken. 
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48 von der Vespa crabro besetzte Kasten ausgenommen’. Hierbei wurden 
die Fluglécher all dieser ,, Hornissen-Kasten“, ohne vorhergehendes Be- 
taiuben der Insassen, mit Lappen zugestopft und die Kasten gleich an- 
schlieBend abgehangt. Erschiitterungen wurden dabei sorgsam vermieden. 
Schien das Volk reich an Arbeiterinnen, wurde der Lappen im Flugloch 
ein wenig geliiftet und etwas Essigdther in den Kasten getropft. Lieb 
das Gesumme der Hornissen, die sich bei derartigen Manipulationen bis 
dahin nicht sonderlich hatten stéren lassen, nach einiger Zeit noch nicht 
nach, wurde die leichte Narkotisierung wiederholt. Bei dieser Methode 
hat es sich erwiesen, da& den Velleien und deren Larven keinerlei 
Schaden zugefiigt wurde. Auch die Hornissenbrut erholte sich nach dem 
Herausnehmen der Waben sofort und konnte ohne weiteres fiir Zucht- 
zwecke verwendet werden. Altere crabro-Imagines waren nach wenigen 
Minuten wieder aktiv, frisch geschliipfte oder 2—3 Tage alte dagegen 
starben in der Mehrzahl der Faille spatestens nach einigen Stunden. 

Waren aber die Vélker in den Nistkasten kleiner und daher zum 
Umsetzen in Zuchtkasten geeignet, wurde auf jegliche Narkotisierung 
verzichtet. In diesen Fallen geniigt es, wenn man die Hornissen durch 
eine kleine Liicke zwischen Lappen und Flugloch-Begrenzung einzeln 
herauskommen lie8, sie rechtzeitig mit einer Pinzette an einem Bein 
ergriff und in ein Transport-Gefai8 steckte. Wenn man sich tiberzeugt 
hatte, daB alle Hornissen drauBen waren, wurde wiederum der Deckel 
vorsichtig abgehoben. Meistens saB dann namlich noch eine einzelne 
junge Arbeiterin zwischen einer Wabe und der Nesthiille versteckt, die 
noch mit der Pinzette hervorgeholt werden muBte. 

Nachdem nun nach den eben beschriebenen Methoden die Hornissen- 
nester aus den Baumhéhlungen oder Nistkasten und von den Dachbéden 
beseitigt worden waren, konnte der zugehérige Abfallhaufen mit allen In- 
sekten und Insektenlarven herausgerdéumt werden. Dieser Abfall war von 
sehr unterschiedlicher Beschaffenheit. Auf den Dachbéden setzte er sich 
zusammen aus Resten von Hiillen- und Wabenmaterial, das beim Umbau 
oder bei VergréBerungen des Nestes heruntergefallen war, aus Nahrungs- 
resten, die beim Fiittern der Brut der jeweils untersten Wabe daneben- 
gefallen waren, sowie vereinzelten toten Larven und vor allem aus sehr 
viel festen und fliissigen Exkrementen der Hornissen-Imagines, die sich 
ja grundsatzlich zum Defazieren an den Rand der Waben begeben. Dieser 
Abfallhaufen nun ist entweder kompakt und sehr feucht, oft fast triefend 
naB, oder er ist locker, mehr zerstreut und trockener. Das hangt einmal 
davon ab, wie nahe das Hornissennest tiber dem Boden oder dem 

1 Fur die freundlichst gewahrte Erlaubnis, die Vogelnistkasten fiir meine Unter- 
suchung auszunutzen, sowie in vom Forstamt eingeziunten Waldstiicken Hornissen- 
Zuchtkasten aufzustellen, schulde ich Herrn Stadt-Oberforstmeister K. RupPERT und 


Herrn Férster HERCHENROTHER Verbindlichsten Dank. Ferner sei Frau GRUNDEL 
gedankt, welche die Kontrolle der Vogelnistkasten auf Hornissenbefall ausfiihrte. 
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Hohlungsgrund hangt — denn je kleiner der Abstand ist, desto geringer 
ist die Streuung beim Abspritzen der Exkremente und desto feuchter 
wird der Detritus —, zum anderen, ob irgendwelche , Hremdkorper“ in 
dem Abfall vorhanden sind. Solche Fremdkérper, wie beispielsweise 
Staubflocken auf Dachbéden, angefangene Vogelnester in Nistkdsten 
oder Mulm in Baumhéhlungen, saugen sehr viel Feuchtigkeit auf 
und halten somit das Substrat lockerer und trockener als im anderen Falle. 

Im ganzen wurden 65 Hornissennester ausgenommen, und zwar 4 auf 
Dachbéden, 4 in Baumhohlen, 57 in Vogel-Nistkasten. Bei 15 dieser 
Hornissennester — das sind 23,09% — wurden Imagines oder Larven 
des Velleius dilatatus vorgefunden. Im einzelnen enthielten sie folgende 
Velleius-Belegung (Tabelle 1). 


Tabelle 1 
GroBe und 
pNees, | ped 3 ; 
Ortlichkeit AEE oan ee eR Velleius-Befall 
Kronberg im Taunus Dachbeden |Sept. 1944| sehr groB, |jetwa 80 Larven 
1000-1200 Z 
desgl. Obstbaum | 31.10.50 | mittelgroB,| 38 Larven 
250 Z 
Vogelschutzwarte Fechenheim | Nistkasten | 20. 7. 53 | groB, 700 Z| 1 Parchen 
desgl. 5 22.7. 53 | mittelgroB, 19 
500 Z 
> a 22. 7. 53 | mittelgroB, 236 
430 Z 
Stadtwald Frankfurt 24, 7. 54 |klein, 140 Z 229 
desel. e. 28.7. 54 | klein, 80 Z 1 Parchen 
3 _ 28.7. 54 |groB, 600 Z 1 3,4 99 
re = 1.9.54 | sehr groB, 8 Larven 
930 Z 
i ef 1. 9. 54 | mittelgroB, 1 Parchen, 
420 Z Reste von 4 
weiteren 
Imagines 
as - 3.8.55 |klein, 55 Z 1 Parchen 
” 2 5. 8. 55 jklein, 40 Z 19 
” fe 10. 8.55 |klein, 180 Z| 1 Parchen, 
13 Kier 
Wiesbaden, Nordfriedhof 4a 30. 8. 55 |groB, 700Z | 2 gg, 399 
Stadtwald Frankfurt is 19. 9.55 | mittelgroB,| 12 Larven 
310 Z 


Zur Beobachtung des Entwicklungsganges und der Verhaltensweise 
des Velleius und seiner Larven wurden Zuchtkasten (s. Abb. 2) konstruiert 
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und teils im Institut, teils im Frankfurter Stadtwald aufgestellt. Diese 
aus Holz und Glas gefertigten Kasten sind 45 cm hoch und haben eine 
Grundfliche von 30 x 30 cm. Die zwei oberen Drittel des Innenraumes 
mit 30 cm? stellen den eigentlichen Hornissenzuchtraum dar. Dieser ist 
durch ein ausziehbares, horizontal liegendes Drahtgitter (aus verzinktem 
Eisendraht mit einer Maschenweite von 5mm) von dem unteren Raum 
abgetrennt. Letzterer enthalt eine Schublade, die zur Aufnahme des 
Abfalls aus dem dariiberhéngenden Hornissennest dient und in der sich 
die Velleien entwickeln sollen. Die 
Vorderfront des Zuchtkastens hat 
ein 40mm weites Flugloch. Die 
anderen Seiten der beiden oberen 
Drittel (Hornissenzuchtraum) beste- 
hen — auBer den Eckpfeilern — aus 
auswechselbaren Glasscheiben, um 
die Beobachtung des Inneren zu er- 
moglichen. Nach innen hin ist vor 
jeder Scheibe ein grobmaschiges 
Drahtgitter (Maschenweite 22 bis 
26mm) angebracht, das das Abgleiten 
der Hornissen am Glas beim Herum- 
krabbeln im Kasten verhindern soll. 
AuBen sind vor die Glasscheiben 
13 mm starke Deckel zum Schutz 
gegen Licht und Regen und auBere 
mechanische Einwirkungen gesetzt, 
die aus einer Mischung aus Holzspa- 
— == nen und Leim hergestellt sind (PreB- 
Abb. 2. Hornissen-Zuchtkasten, gedffnet. 
» Velleius-Schublade* herausgezogen spanplatten). Auch die ,, Velleius- 
Schublade“ ist vorne mit einer Glas- 
scheibe und einem Schutzdeckel versehen. Die Fiihrungsleisten fiir das 
trennende Drahtgitter zwischen den beiden oberen und dem unteren 
Raumdrittel und die Innenverschalung der Eckstreben bestehen aus Alu- 
miniumblech, damit die Hornissen kein Holz im Inneren des Kastens 
benagen kénnen. Aus dem gleichen Grund sind die Vorderfront und das 
Dach innen mit Fliegendrahtnetz tiberzogen. 


Im Institut wurden die Kasten an der AuBenwand einer geraumigen 
Drahtvoliere derart angebracht, daB sie dieselbe mit der Fluglochseite 
unmittelbar bertihrten. Genau in Héhe des Flugloches war ein ent- 
sprechend groBes Stiick aus dem Drahtnetz herausgeschnitten. So 
konnten die Hornissen unbehindert in die Voliere hinausfliegen, ohne 
den Beobachter zu gefahrden, der seinerseits ungehinderten Zugang zu 
den drei verglasten Seiten und der ,,Velleius-Schublade“ hatte. 
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In den Sommern 1954 und 1955 wurden in diese Kasten im ganzen 
6 Hornissennester verpflanzt, die aus Vogelnistkisten aus dem Stadt- 
wald stammten. 

Kleine Volker wurden, wie schon beschrieben, ohne jegliche Betau- 
bung aus den Nistkasten herausgenommen, die Nester sauber heraus- 
geschalt und in geréumigen GefiBen in das Institut gebracht. Hier 
wurden die Waben auf einen Draht aufgezogen, der an einem Ende 
hakenformig umgebogen war und der es so erlaubte, das Nest in der 
nattirlichen Lage (mit den Zelléffnungen nach unten) im Zuchtkasten 
aufzuhangen. Nach Befestigung des Nestes wurden die Arbeiterinnen 
aus dem Transportgefa8 durch das Flugloch in den Kasten laufen ge- 
lassen. Die K6niginnen blieben von Anfang an bei der Brut. Denn nach 
meinen Erfahrungen sind gerade sie besonders empfindliche Tiere, die 
eine schlechte Behandlung, wie z. B. das Entfernen aus dem Nest, sehr 
oft nicht vertragen. AuBerdem machten sie nur héchst selten Flucht- 
versuche. 

Ahnlich wurde auch bei dem Umsetzen gréferer Vélker verfahren, 
aber mit dem Unterschied, daB die ganzen Nistkasten mit allem Inhalt 
gut verschlossen in das Institut befoérdert und erst hier ausgeréumt 
wurden. Als nachstes wurden hier alle alteren Hornissen nach der er- 
wahnten Weise einzeln und unbetdubt herausgefangen. (Die alteren 
Imagines sind stets die ersten, die zum Ausgang drangen und dort er- 
scheinen, die jungen Tiere bleiben vorlaufig erst bei der Brut.) Sodann 
muBten wenige Tropfen Ather durch das Flugloch hineingetraufelt wer- 
den, um dadurch wenigstens noch einige der alteren Jung-Arbeiterinnen 
zum Ausstieg zu veranlassen, die sonst zwischen den Waben sitzen ge- 
blieben waren, und die beim Offnen des Nistkastens angegriffen hatten. 
Nun wurde vorsichtig die als Deckel eingerichtete Vorderfront abge- 
hoben. Jetzt mufte-die Nesthiille in kleinen Teilen abgenommen 
werden, weil sich viele der frischgeschliipften Hornissen gerne zwischen 
den einzelnen Schichten dieser Hille oder doch zwischen ihr und einer 
Wabe versteckt halten und man auch mit deren Angriff rechnen kann. 
Auch in diesen Fallen blieben die K6niginnen bei ihrer Brut. Im allge- 
meinen florierten nach einer solchen Umsetzung vor allem die starkeren 
Volker gut weiter — schwache gingen oft ein —, und brauchten nicht 
erst fir 1 oder 2 Tage zur Beruhigung in den Keller gestellt zu werden, 
wie das PostnER (1952) mit seinen Bombus-Volkern getan hat. 


Die in dem Nistkasten befindliche muldenférmige Bretteinlage (die 
das Forstamt zur Aufnahme des erwarteten Vogelnestes in jeden dieser 
Kasten hat einlegen lassen) wurde mitsamt des auf ihr liegenden Abfall- 
haufens in die Velleius-Schublade iibergefiihrt. Waren keine Velleien 
oder Larven von ihnen dabei, wurden solche hineingesetzt. — Den 
Hornissen stand innerhalb der Voliere Pappelholz und Pappelrinde und 
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Papier zum Bauen zur Verfiigung; als Futter wurde Frischfleisch, 
Pflaumen, Mirabellen, Birnen, ,,Giihler“-Honig und Wasser gegeben. 
Auferdem gestattete es die nicht ganz gleichmaBige Maschenweite des 
Drahtnetzes an vielen Stellen, daB Insekten bis zur GroBe einer mittleren 
Lucilia-Art hineinschliipfen konnten. Besonders die aufgestellten Honig- 
schalchen und die Pflaumen zogen sehr viele Insekten an, so da den 
Hornissen geniigend Gelegenheit zum Jagen geboten war. 

Im Frankfurter Stadtwald konnten 5 der oben beschriebenen Zucht- 
kasten aufgestellt werden. Diese standen in einem lichten Eichen- 
Buchen-Hochwald in 100—200m Abstand voneinander auf Pfahlen 
innerhalb 2m hoher, der Sicherheit des Beobachters dienender Schutz- 
volieren. Von diesen Freiland-Kasten aus hatten die Hornissen freien 
Ausflug. In zwei der Kasten zogen von selbst Hornissen ein, in die 
anderen drei wurden Volker nach der besprochenen Methode eingesetzt. 
Sowohl zu einem der eingesetzten als auch zu einem von einer K6nigin 
gegriindeten Volk flogen Velleien an. Bei dem eingesetzten Volk waren 
es 2 $3, von denen nach 5 Tagen das eine fehlte; dafiir aber war 
1 9 zugeflogen ; bei dem neu gegriindeten Volk fand sich ein Parchen ein. — 
Somit erhéht sich die Gesamtzahl der untersuchten Vespa crabro-Vélker 
auf 70 und die Zahl der Volker, bei denen Velleien gefunden wurden, 
auf 17, das sind 24,29%. 


C. Eigene Untersuchungen 
I. Die Imago und ihr Leben 
1. Morphologie 

Von den alteren Autoren haben vor allem GRAVENHORST (1806), 
GYLLENHAL (1810) und STEPHENS (1832) gute und ziemlich ausfiihrliche 
Beschreibungen der Imago von Velleius dilatatus gegeben. Im Hinblick 
auf die inzwischen neuentdeckten japanischen Arten der Gattung Velleius 
ist aber eine verbesserte und erweiterte Beschreibung der in dieser Arbeit 
besprochenen Art notwendig geworden, die hier, zum geringen Teil in 
Anlehnung an diejenige von GANGLBAUER (1895), folgen soll. 

Velleius dilatatus, 15—26 mm lang, ist breit und kraftig gebaut, matt- 
schwarz, das Abdomen ist glanzend, mit Metallglanz, das Halsschild 
mit (nur aus bestimmter Richtung zu erkennendem) prachtvoll irisieren- 
dem Seidenschimmer. Die schwarzen Fiihler sind gesigt. 

Der Kopf ist viereckig abgerundet, leicht quer, mit kurzem und 
breitem Hals, duSerst fein und gleichmaBig chagriniert und sehr fein 
und weitliufig punktiert. Die Schlifen sind so lang wie die Augen, mit 
einigen schrég von vorn ventral nach hinten dorsal verlaufenden Reihen 
unregelmaBig stehender groBer Borsten besetzt; unterhalb dieser Borsten 
befindet sich eine langsstreifig chagrinierte Aushéhlung, die bis zu der 
fiir die Quediini charakteristischen Seitenleiste unterhalb der Augen 
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reicht. Kinzeln stehende Borstenpunkte finden sich in je einem Paar 
1. an den vorderen AuBenecken des Clypeus, 2. unmittelbar hinter der 
Fihlereinlenkung, 3. am Innenrand der Augen in Héhe des vordersten 
Drittels, 4. etwas hinter dem Niveau des Augenhinterrandes, 5. dicht 
vor der Halsabschniirung und 6. 
oberhalb der Borstenreihen auf den 
Schlafen. 

Die Mundteile sind im wesent- 
lichen wie bei Quedius gebildet. Die 
Oberlippe ist in zwei vorne abgerun- 
dete, mit kraftigen Wimperhaaren 
besetzte Lappen geteilt. Die Man- 
dibeln sind innen mit einer auBerst 
dicht gelblich behaarten Membran 
besetzt und in der Mitte des Innen- 
randes in einen Doppelzahn erwei- 
tert, der bei der linken Mandibel 
schwacher ist als bei der rechten. 
Das dritte Glied der Kiefertaster ist 
kiirzer als das zweite, das vierte eine 
Spur langer als das dritte. Die am 
Innenrand sehr dicht bewimperten 
Paraglossen ragen ziemlich weit vor. 
Die drei Glieder der Lippentaster 
sind von fast gleicher Lange. 


Die drei ersten Glieder der Fih- 
ler sind glanzend schwarz, die rest- 
lichen, auBer dem rot gefarbten letz- 
ten Glied. matt schwarz. Das erste Abb. 3. Rechter Fibler von Velleius 

‘ dilatatus, a von oben, b von innen. 
und dritte Glied sind gleich lang (s. Vergr. 23/1 
Abb. 3), das zweite nur halb so lang 
wie diese, alle drei sind zur Spitze hin keulig verdickt. Viertes bis 
zehntes Glied sind kiirzer als das zweite, nach oben tragen sie eine breite, 
an der Spitze ausgerandete Querlamelle. Das letzte Glied ist gestreckt 
umgekehrt eiférmig. Die ersten drei Glieder sind von einer Anzahl 
kraftiger schwarzer Borsten besetzt, alle iibrigen von einer dicht stehen- 
den, sehr feinen, weiBen Behaarung tiberzogen, zwischen der ebenfalls 
vereinzelte dunkle Borsten eingemengt sind. Jedes der klemen Harchen 
auf den Gliedern 4—11 steht auf einem winzigen Kornchen. 

Das Halsschild ist breiter als die Fliigeldecken, scheibenformig, etwas 
quer, in der Mitte stark gewolbt, nach den Seiten und zur Basis hin 
abgeflacht. Die Rundung der Seiten und der Basis gehen, ohne geringste 
Andeutung einer Winkelung in den Hinterecken, ineinander tiber, der 


252) RICHARD ZUR STRASSEN: 


Vorderrand ist ausgeschnitten, die Vorderecken sind abgerundet, weit 
nach vorne vorgezogen, die Basis, die Seiten, sowie die Vorderecken sehr 
fein gerandet. Die Borstenpunkte, die neben dem Rand stehen, sind 
iiberall von diesem deutlich abgeriickt, mit Ausnahme derjenigen in den 
Vorderecken, die dort auch dichter stehen. Die Oberseite ist ahnlich wie 
der Kopf au8erst fein chagriniert, aber noch viel feiner und viel weit- 
laufiger punktiert als dieser. Die winzigen quadratischen oder rund- 
lichen Maschen der Chagrinierung werden zu den Seiten und zur Basis 
hin zunehmend breiter und kiirzer und bewirken an den Randern schlieB- 
lich das Bild einer mit diesen parallel laufenden héchst feinen Riffelung. 

Die Fliigeldecken sind nur wenig kiirzer als zusammen breit, schmaler 
und kaum langer als das Halsschild, mit sehr feiner schuppenartiger 
Mikrokérnelung, fein und dicht anliegend schwarz behaart, dazwischen 
mit je einer Lingsreihe von drei bis vier gréBeren aufrechtstehenden 
schwarzen Borsten und ebensolchen, die zu je zweien nebeneinander 
zu beiden Seiten des Schildchens stehen. Diese Haare und Borsten in- 
serieren an einer distalwarts schwach muldenformigen, schrég einge- 
stochenen Punktgrube, die bei ersteren kleiner, bei letzteren gro8er ist. 
Der Hinterrand ist mit schwarzen langeren Borsten bewimpert. Die 
vom Halsschild tiberlappten Schultern sind gelbbraun. 


Das Schildchen hat die gleiche Feinstruktur wie das Halsschild an 
seinen Seiten und an der Basis, und ist gleichartig fei behaart wie die 
Fligeldecken. 

Auch das Abdomen ist auf Ober- und Unterseite fein behaart, jedoch 
etwas lockerer, dazwischen mit vereinzelten kraftigeren Borsten, die auf 
den hinteren Segmenten an Zahl zunehmen, vor allem auf der Unterseite. 
Der Hinterrand und die gewulsteten Seitenrander eines jeden Segment- 
ringes sind borstenartig bewimpert, glinzend, metallisch irisierend, je- 
doch bei stiirkerer VergréBerung mikroskopisch fein quergeriffelt. Das 
finmfte Tergit besitzt am Hinterrand ein feines helles Hautsiumchen. 
Beim Mannchen ist das sechste Sternit an der Spitze leicht ausgerandet. 


Das Analsegment des Médnnchens (s. Abb. 4a) ist zur Spitze hin 
konisch verjiingt, die Oberseite, mit Ausnahme der beborsteten Spitze, 
ist unbehaart, glatt und glinzend und nur schwach chagriniert; auf der 
Unterseite ist es dicht behaart. Der Penis (s. Abb. 5) ist — von oben 
betrachtet — schwach nach links gebogen, die Seiten sind bis zum 
Spitzensechstel fast parallel, dann konvergieren sie plétzlich, an der 
schmalsten Stelle weichen sie wieder auseinander und enden in einer 
breiten Kante, die zur Langsachse des Penis sehr schrag steht. Von der 
verengten Stelle ab erfahrt das Organ eine staérkere Biegung. Die proxi- 
male Ecke der ausgeschnittenen Endkante ist hakenférmig, die distale 
Kcke dagegen spitz. Die Parameren sind mit ihren morphologisch 
inneren (auf der Abbildung linken) Kanten verwachsen und ebenfalls 
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leicht nach links gekrimmt, zur Spitze hin wird das verschmolzene 
Gebilde unregelmaBig schmaler und biegt unmittelbar vor der Spitze 
nach rechts. Die duBeren (im Bilde rechten) Kanten der Parameren 
weichen im Endviertel auseinander und bilden dadurch eine schmale 
loffelartige Aushéhlung, auf deren Innenfliche zu beiden Seiten etwa 
20—25 kleine schwarze Kérnchen ungeordnet stehen. 

Das Analsegment des Weibchens (s. Abb. 4b) ist oberseits tief drei- 
lappig und unterseits zweilappig gespalten. Der mittlere Teil des drei- 
lappigen Tergits ist sehr schmal, langgestreckt, fast parallel und ragt 


AG 
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Abb. 4a u. b. Analsegmente von Velleius von Abb. 5a—c. Forceps von Velleius dilatatus, 
dorsal. a Maénnchen, b Weibchen. Beborstung avon oben, b von links, ¢ von rechts. 
nicht gezeichnet. Vergr. 10/1 Vergr. 15/1 


tiber die beiden Seitenteile hinaus; seine Spitze ist kraftig borstenartig 
bewimpert. Aus den seitlichen Teilen schiebt sich je ein langer, grob 
behaarter Fortsatz heraus, der auf der Innenkante sehr dicht und fein 
filzartig gelb behaart ist. 

Die Beine sind schwarz, dunkel behaart und beborstet und ohne 
weitere auffallige Bildungen. Die Vordertarsen sind bei beiden Ge- 
schlechtern verbreitert, besonders beim Mannchen. 


2. Geruch 
Bemerkenswert ist auch der intensive Geruch, der den Velleius- 
Tmagines anhaftet. Viele Autoren bezeichnen diesen Geruch als ,,mo 
schusartig“’, was ich aber nicht finden kann. Wohl ist mir der Geruch 
der Tiere als etwas starker als sonst bei Kafern vorgekommen, aber daB 
er qualitativ von jenen abweiche, ist mir nicht aufgefallen. 


3. Belegen der Hornissennester 
Im Gegensatz zu den kleineren Vespa-Arten erscheint die Hornisse 
recht spat im Jahr. Nach milden Wintern und darauffolgendem warmen 
Vorfriihling kénnen die iiberwinterten Hornissenkéniginnen schon ab 
Mitte April beobachtet werden. In der Regel aber sieht man sie nicht 
vor Mitte Mai fliegen, in ungiinstigen Jahren noch spater. BIEGEL 
(1952/53) gibt als spéiteste Flugzeit der Koniginnen Mitte Juni an, 
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wogegen ich noch Mitte Juli solche bei ihrer Nestgriindung beobachten 
konnte. Entgegen der Angabe von BreceEL, dai der friiheste Termin 
fir eine Nestgriindung Ende Juni liegt, habe ich schon ab Mitte Mai in 
Vogelnistkasten kleine, also eben begonnene Hornissennester feststellen 
kénnen; auch Janet (1895b) hat einmal schon am 14. Mai dem Bau- 
beginn der ersten Zellen zu einem spater groB werdenden Nest bei- 
gewohnt. Als Hauptmonat fiir die Nestgriindung durch crabro-Konigin- 
nen kann nach meinen Beobachtungen wohl der Monat Juni bezeichnet 
werden. Das ist auch die Zeit, in der die Velleien schlipfen und aus- 
fliegen. Sie erscheinen jedoch, wenn die Hornissenweibchen wegen eines 
langandauernden Winters nicht friher mit ihrer Bautatigkeit haben 
beginnen kénnen, erst im Juli — wie z. B. im Jahre 1955. 

Offenbar vermégen bereits diejenigen Hornissenvélker Velleien anzu- 
locken und ihnen den benétigten Lebensraum fiir die Larven zu bieten, 
die noch in ihren Anfangsstadien stehen. Sie brauchen dafiir noch nicht 
mehr als 40—60 Zellen aufzuweisen und erst drei oder fiinf Arbeitermnen 
hervorgebracht zu haben (s. Tabelle 1). So waren z. B. bei dem Hor- 
nissennest, das am 3. August 1955 aus einem Vogelnistkasten heraus- 
geholt wurde und das aus 55 Zellen bestand, nur zwei Arbeitermnen bei 
der Brut auf Innendienst und vier weitere auf AuBendienst; eine der 
Zellen war gedeckelt, die Kénigin fehlte. Ahnlich war es auch bei dem 
Nest vom 5. August 1955, wo von den 40 Zellen bereits sieben gedeckelt 
waren. Im ersten Fall steckten im Abfallhaufen unter dem Hornissen- 
nest, der hier infolge friiheren Vorhandenseins eines Vogelnestes nicht 
sehr feucht war, ein Vellecus-Parchen; im zweiten Fall, wo ebenfalls ein 
Vogelnest vorhanden war, war es ein Weibchen. 


Wie schnell Velleien ein neugegriindetes Hornissenvolk finden und 
sich in dem Abfallhaufen darunter ansiedeln, sei an Hand folgender 
Beispiele demonstriert : 


a) Am 24. Juli 1954 wurde aus einem Nistkasten ein aus zwei Waben 
mit rund 140 Zellen bestehendes Hornissennest entfernt. Unter der 
Bretteinlage (s. S. 249) hielten sich zwei Velletws-Weibchen versteckt. 
Nach griindlicher Reinigung wurde der Kasten an seiner alten Stelle 
wieder aufgehingt und nach 4 Tagen (28. Juli) erneut kontrolliert. 
Innerhalb dieser Zeit hatten sechs zuriickgebliebene, damals gerade auf 
AuBendienst befindliche Arbeiterinnen eine neue Wabe errichtet. Am 
Tage der Nachkontrolle waren 80 Zellen bereits wiedererstanden, die 
sdmtlich bestiftet waren. (Alle Eier muSten unbefruchtet gewesen sein 
und von diesen Arbeiterinnen stammen, denn die Kénigin hatte am 
24. Juli tot unter dem Nest gelegen. Somit muBte das neue Volk ein 
,.drohnenbriitiges“ werden, wie SrapLER [1926] dies bei einem dhnlich 
liegenden Fall bezeichnete.) Die Menge des Abfalls seit dem Neuaufbau 
war gering. Unter der Bretteinlage safen wiederum zwei Velleien, und 
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zwar ein Parchen, das oben auf dem Brett noch keine Unterschlupf- 
Méglichkeit gefunden hatte. 

b) In einen im Wald aufgestellten Zuchtkasten wurde am 8. Juli 1955 
ein Hornissennest aus 57 Zellen mit vier Arbeiterinnen umgesetzt, das 
aus einem anderen Nistkasten stammte. Die K6énigin war vorher schon 
umgekommen und lag tot auf dem Kastenboden. Das Volk gedieh aber 
nach der Umquartierung nicht recht, was wohl auf das Fehlen der 
KG6nigin und die viel zu kalte Witterung zuriickgefiihrt werden kann. 
AuBerdem litt es innerhalb der nachsten acht Tage noch durch das 
voriiberge hende Eindringen einer fremden K6nigin in den Zuchtkasten, 
die wahrend zweier Tage die eingesessenen Arbeiterinnen hinaustrieb, 
und durch einen Uberfall von zahlreichen Myrmica scabrinodis auf die 
Brut. Ein Abfallhaufen konnte bei der fehlenden Pflege nicht entstehen. 
Am 19. Juli jedoch begannen die Arbeiterinnen das krainkelnde Nest 
abzubauen, die von den Ameisen noch itibriggelassenen eigenen Larven 
aufzufressen und nebenan eine neue Wabe zu errichten. Bis zum 25. Juli 
war diese auf 46 Zellen angewachsen. In dem noch sehr kleinen Abfall- 
haufen in der Velleiws-Schublade safen an diesem Tage zwei Velleius- 
Mannchen. Der Abfallhaufen war seit dem 19. Juli relativ schnell 
herangewachsen, weil bei dem Abbau der alten Wabe ziemlich viel 
Material heruntergefallen war. Um den beiden Staphyliniden (die durch 
Abzwicken des Klauengliedes des linken bzw. des rechten MittelfuBes 
gekennzeichnet wurden) bessere Unterschlupf-Méglichkeit zu bieten, gab 
ich in die Schublade noch etwas Hiillenmaterial von einem anderen 
Hornissennest hinzu. Am 30. Juli war das auf der rechten Seite markierte 
Mannchen verschwunden und an seine Stelle ein Weibchen getreten. 

c) In einem Zuchtkasten, der ungefahr 220m entfernt aufgestellt 
worden war, wurde am 25. Juli 1955 ein Hornissennest begonnen. Bis 
zum 3. August war es auf 22 Zellen angewachsen, nachdem es inzwischen 
noch zweimal an einer anderen Stelle neu angefangen worden war. An 
diesem Tage saB ein Velleius-Parchen in der Schublade im Abfallhaufen. 

Die Zeitspanne also, vom Tage der Nestgriindung bzw. des Einsetzens 
an bis zum Tage des Belegens der ,,Hornissen-Kasten“ durch Velleien 
gerechnet, betrug im ersten angefiihrten Beispiele 5 Tage, im zweiten 6, 
wenn man die Vorginge vor dem 19. Juli auBer acht 148t, und im dritten 
Beispiel 9 Tage. Auf Grund dieser Feststellungen kann vermutet werden, 
daB auch bei den beiden kleinen Hornissennestern Nr. 10 vom 3. August 
und Nr. 39 vom 5. August 1955 (s. Tabelle auf S. 247) die Velleien inner- 
halb der ersten 14 Tage nach der Nestgriindung eingezogen waren. 


4, Héufigkeit 
Allgemein gilt der Velleius dilatatus Faprictus, wie schon oben er- 
wahnt, als eine sehr seltene Kaferart, fiir die bezeichnenderweise von 
Insektenhandlern recht hohe Preise verlangt werden. In der Tat wird 
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er in freier Natur nur ganz gelegentlich einmal angetroffen. ERN& (1877) 
beispielsweise, der dem interessanten Staphyliniden lange mit Ausdauer 
nachstellte, fand im Laufe von 35 Jahren nur zwei Exemplare im Freien. 
Ich selbst besitze ein Exemplar, das von meinem Freunde H.-J. Exnst 
am Rande einer LandstraBe gefunden wurde. Ein anderes, das Ende 
Juli 1951 wahrend einer Exkursion auf die Rheininsel Kiihkopf auf der 
Terrasse des dortigen Forsthauses gefangen wurde, befindet sich in der 
Sammlung des Zoologischen Institutes. Weitere Einzelfunde des Velleiws 
unter Eichenrinde, Steinen, Moos, an Tierkadavern, auch einmal bei 
Vespa vulgaris (REICHERT 1894) sind gemeldet worden. Offenbar handelt 
es sich in all diesen Fallen um Stiicke, die sich bei nachtlicher Suche 
nach Hornissennestern verflogen hatten. Die Velleien sind eben streng 
stendke Tiere, die normalerweise nur dort leben, wo ihnen die passenden 
Lebensbedingungen optimal geboten werden. Diese Lebens- und zugleich 
auch Fortpflanzungsstatte ist der fewchte Abfallhaufen, méglichst dicht 
unterhalb eines Hornissennestes. Wie aber steht es mit der Haufigkeit dort ? 


Nun sind Hornissennester wohl noch nie sehr zahlreich gewesen, 
heute sind sie noch rarer als friiher. Woran liegt das? In den Waldern 
werden von den Forstleuten alle kranken Baume herausgeschlagen noch 
bevor sie hohl werden kénnen, d. h. bevor dort Nestbauméglichkeiten fiir 
die Hornissen entstehen. Ein Ersatz fiir die so verlorengegangenen 
natiirlichen Hohlungen ware den Hornissen durch das heutzutage mehr 
und mehr betriebene Aufhangen von Vogelnistkasten in Waldern und 
Garten erstanden — wenn diese nicht meist laufend kontrolliert und 
gegebenenfalls von begonnenen Nestern gesaéiubert wiirden. Auch auf 
Dachbéden, zwischen Fensterladen und Hauswand, in Bienenkérben 
oder Kaninchenstallen entstehende Hornissennester werden meistens 
friihzeitig beseitigt, da man die Nachbarschaft der wehrhaften Wespen 
fiirchtet. So verbleiben den crabro-K6niginnen nur noch wenige Lokali- 
taten, wosieim Sommer bauen kénnten. Dementsprechend gelangen langst 
nicht alle tiber den Winter gekommenen Weibchen zu einer erfolgreichen 
Nestgriindung. Je weiter die Zivilisation in die entlegeneren Gebiete 
vordringt und je griindlicher sie dort aufraumt und Ordnung halt, desto 
weniger Hohlungen. bleiben fiir die Hornissen tibrig und desto seltener 
werden sie. Genau parallel mit diesem Entwicklungsgang fallen auch 
fiir die Velleien mehr und mehr die fiir sie geeigneten Lebensraume fort. 
Die wenigen Ortlichkeiten, an denen Hornissen noch ihre Nester bauen 
kénnen, liegen oft sehr versteckt und werden von den Sammlern nur 
selten gefunden. 


Neben der Seltenheit der Hornissen an sich schrankt oft noch ein 
weiterer Faktor die Lebensméglichkeiten der Velleien ein: die Natur 
der von der Konigin fiir ihre Nestgriindung gewahlten Ortlichkeit. Denn 
wenn der Bau nicht an einer Stelle errichtet wurde, wnter der sich in 
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geringer Entfernung fester Boden befindet, wie in allzu tiefen Baum- 
hdhlungen oder unter Dachfirsten oder an einer Stelle, wo der Abfall 
vom Winde weggeblasen oder vom Regen fortgespiilt werden kann, kommt 
kein Abfallhaufen zustande, wie ihn die Velleien brauchen. 

Und ihre Seltenheit in den Sammlungen beruht ferner noch darauf, 
daB -erstens nicht an jedes geeignete Hornissennest Velleien anfliegen. 
Und zweitens ist es nicht jedermanns Sache, in den Nestern der gefahr- 
lichen und reizbaren groBen Wespe nach ihnen zu suchen. 

Dennoch kann die Art Velleius dilatatus nicht eigentlich als selten 
bezeichnet werden. Denn in seinem Verhialtnis zu den Hornissen ist er 
haufig. In nahezu dem vierten Teil aller von mir aufgefundenen Velleius- 
Lebensstatten wurde der Kafer oder seine Brut gefangen und dabei 
allein aus dem Abfallhaufen von 11 Hornissennestern insgesamt 26 Ima- 
gines erbeutet. 

5. Belegstirke 

Die Anzahl der zu gleicher Zeit aus einem Abfallhaufen (bzw. dem 
Mulm aus Baumhohlungen) herausgeholten Velleien wird in der Literatur 
zwischen einem Tier und rund einem Dutzend angegeben. Die gréBte 

_Zahl von Imagines fand Kzssier (1916) am 15. August bei einem groBen 
Hornissenvolk in einer Kiefer, naémlich e/f Sttick. Er konnte in dem 
Mulm weder Puppen von vorjahrigen noch junge diesjaéhrige Larven des 
Vellevus entdecken. In der Zeit von 1861—1871 nahm Rover (1871/73) 
11 Hornissennester aus, wobei er im Detritus bei dreien von diesen Ima- 
gines, in dem aller tibrigen Nester Larven des Staphyliniden fing. Hierbei 
machte er die reichste Ausbeute an Velleiws-Imagines am 19. Juli 1869, 
wo er aus einer Hiche neun der Kafer herausfischte. Vrrurat (1876) 
_erbeutete einmal sechs Tiere, die ebenfalls unterhalb eines Hornissen- 
nestes im Mulm einer hohlen Eiche steckten. GYLLENHAL (nach ERIcH- 
son 1837), Hamper (nach REDTENBACHER 1849) und JORGENSEN (nach 
JOHANSEN 1914) fanden bei je einem Hornissenvolk den Kafer ,,in An- 
zahl‘*. Auch Rerneck (1910) meldet den Fang von ,,einigen groBen 
Velleien‘‘ aus einer hohlen Kiche. WaunNscHAFFE (1883) berichtet von 
einem Beutezug einiger Magdeburger Entomologen, die um 1840 den 
geschatzten Kurzfliigler ,,ziemlich zahlreich“ aus einer hohlen Weide 
erhalten hatten. Meine héchste Fangquote iiberstieg dagegen nie die 
Zahl fiinf, die ich in zwei Fallen erreichte. 

Die Mehrzahl der untersuchten crabro-Nester jedoch, deren Abfall 
iiberhaupt von Velleius-Imagines belegt war, enthielten nach meinen 
Befunden nicht mehr als zwei dieser Kafer. In einer Zusammenstellung 
mit Angaben friiherer Autoren entsteht folgendes Bild (Tabelle 2). 

In der Liste meiner Befunde fallt ein deutliches Uberwiegen der von 
héchstens zwei Velleius-Imagines belegten Nester auf. Bei den Angaben 
friiherer Autoren scheint das Verhaltnis beinah umgekehrt. Es ist aber 
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Tabelle 2 
In d Ei 
Titawatte Berunde Insgesamt 
Zahl der Hornissennester 

mit mehr als 2 Imagines . . . 8 = 40% 2=18,2% | 10 = 32,25% 
mit 2Imagines....... 3 = 15% 7 = 63,6% | 10 = 32,25% 
caany WM imineKeyoy NN ee ed oo 9 = 45% 2=18,2% | 11 = 35,50% 

Summe 20 = 100% 11 = 100% 31 = 100% 


zu bedenken, daf zwar die Ziffer der doppelt-belegten Nester vermutlich 
genau, die der nur einmal belegten dagegen unsicher ist. Denn es ist 
ziemlich wahrscheinlich, da8 in Wirklichkeit, statt nur einem, zwei Tiere 
vorhanden gewesen waren, aber aus folgenden Griinden nur eines hat 
gefangen werden kénnen. Die meisten der von den Autoren beschrie- 
benen crabro-Nester, bei denen nur je ein Vellevws gefangen worden war, 
waren in hohlen Baéumen angelegt gewesen. Das Ausraéumen solcher 
H6hlungen leidet aber an nicht zu unterschétzender Unibersichtlichkeit 
der Lage und an der Unkontrollierbarkeit der Manipulationen im Inneren 
der Baumhéhlung. Gewohnlich sind die Offnungen der letzteren nicht 
sehr groB, so da man nur mit Schwierigkeiten hineinreichen und den 
Mulm nur portionsweise herausloffeln kann. Da man meistens in solehen 
Situationen ,,blind‘‘ arbeiten muB, d.h. nicht mit seinen Augen die 
Arbeit kontrollieren kann, laBt es sich auch nicht feststellen, ob man 
tatsachlich alles Material aus der Hohlung hat herausheben kénnen und 
ob man etwa ein zweites Velleiws-Exemplar tibersehen hat. AuBerdem 
konnen sich die Kafer in der Hohlung in Spalten verkriechen oder durch 
irgendwelche kleine Offnungen unbemerkt davonlaufen. Weiterhin ist 
zu berticksichtigen, da die flinken Velleien bei jeder St6rung mit be- 
achtlicher Geschwindigkeit zu entfliehen oder, wenn sie nicht bald eine 
Gelegenheit zum Verkriechen finden, davonzufliegen pflegen. So ware 
es wohl denkbar, da manche Autoren nur deswegen einen einzigen 
Velleius gefangen haben, weil ihnen das zweite Exemplar unbemerkt 
entwischen konnte. Ahnliches gilt fiir das Nest, das KELLNER (1844) 
zwischen Fenster und Fensterladen fand, ebenso wie fiir das, das von 
v. Rabe (1911) aus einer Brunnenverschalung hervorgeholt wurde. 
Selbst wenn man diese Korrektur an den Angaben friitherer Autoren 
nicht vollzieht, stellt sich heraus, daB von 31 Nestern nicht weniger als 
zehn, das ist 32,25%, gerade zwei Velleien enthalten haben. Dieses auf- 
fallige Verhaltnis legt den Gedanken nahe, daB es sich um je ein Péarchen 
handelt. Und wenn auch Angaben iiber das Geschlecht bei fritheren 
Autoren durchweg fehlen (lediglich v. RABE [1911] und Biscnorr [1913] 
nennen bei einem bzw. bei zwei Einzelfunden das Geschlecht), so habe 
doch ich meine Befunde daraufhin genau untersucht und festgestellt, 
da& fiint von den sieben Doppel-Belegungen in der Tat Parchen gewesen 
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sind. Es scheint somit ziemlich gewiB, daB bei Velleius dilatatus FaBrt- 
crus auf irgendeine Weise dafiir gesorgt ist, da8 méglichst ein Mannchen 
und ein Weibchen in einem Lebensraum zusammenkommen. Vermut- 
lich auf die gleiche Weise — durch Kampfe der Gleichgeschlechtigen — 
_ und aus den gleichen Griinden, wie das nach Hrymons (1915) bei Scara- 
baeus-Arten und nach PuKowsx1 (1933) bei Totengrabern geschieht. 
Sehr genau scheint allerdings bei Velleien der betreffende Instinkt nicht 
zu wirken. Unter den von mir gefundenen doppelt belegten Nestern 
befanden sich einmal zwei Mannchen und ein anders Mal zwei Weibchen; 
von zwei mehrfach belegten fand ich in einem Falle ein Mannchen und 
vier Weibchen und im anderen zwei Mannchen und drei Weibchen. Die 
friiheren Finder gré8erer Velleiws-Zahlen haben iiber das Geschlechts- 
verhaltnis nichts mitgeteilt. Da® in einigen meiner Falle nachweislich 
nur ein Vellevus vorhanden war, hat natiirlich keine Bedeutung. 

Auf Grund von Zuchtversuchen und von Freilandbeobachtungen 
kann geschlossen werden, dai eine Beziehung besteht zwischen der 
Menge des angefallenen Abfallhaufens und der quantitativen Durch- 
trankung dieses Abfalles mit den Exkrementen der Hornissen einerseits 
und der Zahl der zugeflogenen Velleien andererseits. Denn bei kleinen, 
zum Teil sogar eben erst gegriindeten, und bei mittelgroBen Vélkern 
wurden niemals mehr als zwei Kafer festgestellt; in der Halfte dieser 
Falle waren es sogar Hinzel-Pirchen. Daf bei groBen crabro-Vélkern, 
bei denen sich schon reichlich Detritus hat ansammeln kénnen, mehr 
Velleien als nur ein Parchen gefunden wurden, kann nicht weiter ver- 
wundern. Denn offenbar besteht hier die Lebensméglichkeit fiir mehr 
als nur zwei Kafer einschlieBlich deren Nachkommen. Wie Versuche 
zeigten, kénnen mehrere Velleien in einem relativ kleinen GefaB lange 
Zeit hindurch zusammengehalten werden, wenn man ihnen gentigend 
Gelegenheit zum Verkriechen bietet und sie reichlich fiittert. 


6. Ernihrung 

Die Frage, wie die groBen Velleiws-Kafer samt ihren Larven in einer 
Hornissenwohnung ihre Nahrung finden kénnen, hat den Forschern 
nicht wenig Sorge gemacht. Die in der Tat naheliegende Vorstellung, 
die Kafer moéchten sich als echte Raubgiiste (,,Syllesten“, nach DEEGE- 
NER 1918) betatigen, indem sie die hilflosen Larven der Hornissen, oder 
diese gar selber, verzehren, wurde lange geglaubt. Rovucnt (1871/73) 
war der erste, der das bestritt, da er niemals auch nur die geringste 
Schadigung an der Hornissenbrut feststellen konnte. Wohl aber sah 
JANET (1895b) einmal, wie ein Kliimpchen zerkauten Insektenfleisches, 
das eine Hornisse hatte fallenlassen, von einem Velleius ergriffen und 
verzehrt wurde. Rerrrer (1909), der diese Art der Ernéhrung offenbar 
fiir unzureichend hielt, griff auf eine altere Auffassung zurtick, wonach 
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Velletus hauptsichlich von ,,Baumsaft und SiBigkeiten‘‘ leben sollte. 
SchlieBlich tauchte gar die Vermutung auf (mein Vater, miindlich), daB 
die Tiere vielleicht die holzigen Nestbestandteile aufnehmen und mit 
Hilfe von Symbionten verdauen kénnten. Es hat sich herausgestellt, 
daB all das nicht zutrifft. Vielmehr sind die Velleien zwar Fleischfresser, — 
aber keine Raubgaste. 

Der Lebensraum des Velleius dilatatus, also der Detritus (Abfallhaufen) 
unterhalb des Hornissenvolkes, wird von den fliissigen Exkrementen 
der Hornissen durchtrankt. Von der Menge des Detritus und der GréBe 
des crabro-Volkes hangt der jeweilige Feuchtigkeitsgrad des Mulmes ab, 
der — je nasser, desto deutlicher — einen sehr charakteristischen, pene- 
tranten, etwas ammoniakalisch-stechenden Geruch aufweist. Durch den 
typischen Geruch des modderigen Substrates werden verschiedene 
Fliegenarten angelockt, die dort ihre Eier ablegen und deren Larven bald 
den ganzen Abfallhaufen bevélkern. Wie sich durch Ziichtung der ver- 
schiedenen Fliegenmaden herausstellte, gehdrten die drei haufigsten 
Spezies zu der Familie der Muscidae: Fannia monilis Hauipay, Fannia 
scalaris Faprictus, und Helina tinctipennis Stery. An Kdfern finden 
sich in Vogelnistkasten Philonthus fuscus (Fam. Staphylinidae), sowie eine 
der Gnathoncus-Arten (Fam. Histeridae), in hohlen Baumen, je nach der 
Zusammensetzung des Mulms, Xylodromus depressus GRAVENHORST 
(Fam. Staphylinidae), einzelne kleinere Philonthus- oder Quedius-Arten 
(Fam. Staphylinidae), Dendrophilus punctatus Hersst (Fam. Histeridae), 
Cryptophagus scanicus LINNAEUS (Fam. Cryptophagidae), sowie Larven 
von Prionychus ater Fasrictus (Fam. Alleculidae) und gelegentlich von 
groBeren Bockkafern und von Cetoniden. Dieses feuchte, ein reges Tier- 
leben enthaltende Material ist nun der Lebensraum und das Jagdgebiet 
des Velleius und seiner Larven. 


Die Velleien gehéren zu den extraintestinal verdauenden Kafern. 
Thre Nahrung besteht in erster Linie aus den verschiedenen Insekten- 
larven, die in dem Detritus leben. Gewéhnlich werden Larven, die 
weniger als 1 cm lang sind, nicht beachtet. Nach oben hin sind der GréBe 
des Beutetieres Grenzen gesetzt. Erstens dann, wenn der Kérper der 
Beute zu dick ist, so daB der Velletws seine Mandibeln nicht mehr ein- 
zuschlagen vermag; weiterhin bei solchen Tieren, bei denen der Chitin- 
panzer zu fest ist; und letztlich, wenn es sich um ein wehrhaftes Tier 
handelt, das die Angriffe eines Velletws durch schnelles ZubeiBen ab- 
wehren kann, wie die Larven der Kéifer-Gattungen Quedius und Sta- 
phylinus. Auch abgestiirzte Hornissenlarven oder Puppen, die von 
Arbeiterinnen aus irgendeinem Grund aus ihren Zellen gezerrt worden 
sind und dann hinunterfielen, werden angefressen. 


In grofen Petrischalen, in Praparate- und Einmachglisern wurden 
Velleien einzeln und pirchenweise bei Zimmertemperatur gehalten. Die 
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GefaBe waren entweder mit echtem Hornissen-Modder, der reichlich von 
Exkrementen durchtrankt war, oder mit Vogelnestmaterial oder mit 
feucht gehaltenen zerkleinerten Stiicken aus Zellstoffwatte ausgelegt. 
Ein Parchen wurde in einem ,,Namenlosglas“‘ zu einer gréBeren Hor- 
nissenwabe gesetzt, die aus 155 Zellen bestand, wovon 26 gedeckelt, 52 
mit Larven aller Stadien besetzt und 17 Zellen bestiftet waren. Diese 
Velleien wurden in bezug auf Nahrung sich selbst iiberlassen. Die 
anderen Kafer dagegen wurden mit verschiedensten Tieren gefiittert. 
Dabei ergaben sich die folgenden Beobachtungen: 


a) Fliegenmaden, gleich welcher Arten, wurden viel und gerne gefressen, sofern sie 
nicht zu klein waren. An irgendeiner Stelle des Kérpers werden die Mandibeln ein- 
geschlagen und etwas hin- und herbewegt. Mit Hilfe der Vorderbeine, der Maxillen 
und der Taster wird die Made méglichst dicht an die Mundéffnung herangebracht. 
Gewohnlich werden die Fliegenmaden véllig ausgesaugt, wobei der ganze Korper 
zwischen den Mandibeln mehrfach hin- und hergezogen und auf diese Weise regel- 
recht durchgewalkt wird. Hierbei wirken die Maxillen in erheblichem MaBe mit, 
hin und wieder von den Vorderbeinen unterstiitzt. Von der Larve bleibt nachher 
lediglich die ausgedriickte und zusammengeschrumpfte leere Haut iibrig. 
b) Das beliebteste Futter schienen bei allen Versuchen frisch gefangene und 
nur leicht gedriickte Fliegen-Imagines zu sein, von denen je nach Gré8e bis zu 
8 Tieren hintereinander gefressen wurden. Gereicht wurden in erster Linie Musca 
- domestica Linnaxnvus, Lucilia caesar Linnanvs, Calliphora erythrocephala MricEn, 
Helina tinctipennis Ste und verschiedene Sarcophaga-Arten und vereinzelt kleinere 
Tipuliden, Syrphiden und Sargus. In keinem Fall konnte beobachtet werden, daB 
die Fliigel oder Beine der Beutetiere vor dem Fressen abgebissen werden, wie das 
anderwarts oft geschieht. Bei weitaus dem iiberwiegenden Teil der Falle werden 
die Mandibeln in den Thorax der Fliege eingeschlagen, worauf durch eine kleine 
Bewegung derselben die geschaffene Offnung noch vergréBert wird. Sind es groke 
Fliegen, werden oftmals nur deren Thoraces ausgefressen. Bei kleinen dagegen wird 
stets die gesamte Fliege unter Zertriimmerung aller Chitinteile einschlieBlich aller 
Extremitaéten durchgekaut. Der auf diese Weise bis zur Unkenntlichkeit ver- 
stiimmelte Insektenkérper wird dabei zu einem wurstférmigen Gebilde, das wieder- 

_holt von vorne bis hinten durch die halbgedffneten Mandibeln geschoben wird. 
Diese Arbeit wird von den Vorderbeinen unterstiitzt. Vom ersten Moment des 
Zupackens bis zum Verlassen der ausgedriickten Hiille vergehen je nach GréBe des 
Opfers 3—5 min. Chrysopa (Florfliegen) und verschiedene Ichneumoniden-Arten 
wurden auf die gleiche Weise gefressen wie die Fliegen. 

c) Hin und wieder wurden kleine Schmetterlinge dargeboten, deren Thorax vor- 
her zusammengedriickt wurde. Wahrend der Beobachtungszeit gingen die Velleien, 
auch wenn sie einige Tage vorher nichts zu fressen bekommen hatten, nie an diese 

_ Insekten heran. Brachte man mit einer Pinzette den Schmetterling unmittelbar vor 
einen Velleius und korrigierte jedesmal die Stellung, wenn er auswich, so wendete 
er sich bald ab und verkroch sich unter irgendwelchen Partikeln. Da die Kafer 
bei Berithrung zur Abwehr ihre Mandibeln in den Schmetterlingsleib zu schlagen 
suchten, blieben an diesen, sowie an Maxillen und an der Zunge zahlreiche Schuppen. 
und Haare des Falters hangen. Gleich danach putzten sie sich immer sehr griindlich. 
Zu irgendeiner Nachtstunde wurden die Schmetterlinge dann doch angefallen, denn 
morgens waren ihre Thoraces geéffnet und ausgefressen. 

d) Einzeln dargebotene junge Hornissenlarven von etwa 10—15 mm Linge 
wurden in ahnlicher Manier ausgefressen wie Fliegenlarven der gleichen GrdBe- 
Die Velleien begannen mit dem Durchwalken der Beute aber erst am Ende des 

18* 
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FreBaktes, weil sich deren pralle Kérper mit der relativ zarten Haut sehr viel 
leichter ,,auslutschen‘‘ lassen als jene. Auch waren die leeren Hillen nicht wurst- 
formig gestaltet, sondern glichen einem zusammengeknauelten nassen Stiick 
Seidenpapier. Ausgewachsene Hornissenlarven und -puppen wurden angebissen, 
ohne aber mit den Mandibeln weiter bearbeitet zu werden. Die BiBstellen wurden 
nicht erweitert. Manchmal wurde an einer anderen Stelle weitergefressen. Safen 
zwei Velleien an ein und derselben Hornissenlarve und bewegte keiner von beiden 
das Opfer, so blieben sie gegeneinander friedlich. Anderenfalls aber versuchte einer 
mit der Beute auszureiBen. GroBe Hornissenlarven und -puppen wurden nur selten 
villig aufgezehrt. Dekapitierten Hornissen-Imagines wurde die Oberseite des 
Thorax geoffnet oder der vorderste Ring des Brustabschnittes abgebissen und dieser 
dann leergefressen. Auch die Képfe wurden ausgefressen. Die Abdomina blieben 
immer unberiihrt. Wenn frisch ausgenommene Hornissennester zur Verfiigung 
standen, wurden alle Hornisseneier verfiittert, die in nahézu unbegrenzten Mengen 
angenommen und aufgezehrt wurden. 

e) Spinnen wurden nicht gefressen. Ein zu zwei Velleien gesetzter Opilionide 
blieb einen vollen Tag lang verschont. Am Morgen des zweiten Tages wies das Tier 
lediglich einen BiB in der Kopfgegend auf, es war aber nicht ausgesaugt worden. 
Die beiden Velleien hungerten seit zwei Tagen. Porcellio und Armadillidiwm lebten 
tagelang mit den Velleien zusammen, ohne daf sie angegriffen wurden. 

f) Ein Velletus-Weibchen erhielt einige Zeit lang Enchytraeen. Diese Wiirmer 
wurden anscheinend gerne gefressen. Nur zweimal konnte ich beobachten, wie ein 
solcher Oligochaete in der oben beschriebenen Weise durchgewalkt und ausgesaugt 
wurde. Meistens namlich zerschnitt das Weibchen diese Tiere gleich beim ersten 
zupackenden BiB’. In solchen Fallen wurde der hangengebliebene Teil mit den 
Maxillen festgehalten und entweder nur kurz ,,belutscht*‘ und dann wieder fallen 
gelassen, oder restlos aufgefressen. Beinah nach jeder Enchytraeen-Mahlzeit hat 
sich der Velleius ausfiihrlich geputzt, was sonst nach dem Fressen anderer Tiere 
nur selten beobachtet wurde. Kleingeschnittene Stiickchen des Regenwurmes 
Lumbricus wurden meistens angenommen. Vor allem von dem Hautmuskelschlauch 
wurde gefressen. Zerkleinerte Teile von Hisenia dagegen blieben unberiihrt. 

g) Eiem Velletus-Parchen wurde 30 Tage lang taglich Pferdehackfleisch und 
zwischendurch 3 Tage Rinderhackfleisch in kleinen, etwa 100—250 mg wiegenden 
Bréckchen gereicht. Das Fleisch wurde gerne gefressen. Gelegentlich wurde mit 
einer Pinzette die neue Portion dicht vor einen der beiden Velleien hingehalten, 
der es dann meistens mit erheblicher Fixigkeit mit Hilfe seiner Mandibeln herunter- 
zog. Die Fleischbréckchen wurden ebenfalls in verschiedener Richtung bei mehr- 
maligem Drehen zwischen den — kauende Bewegungen ausfiihrenden — Mandibeln 
hindurchgefiihrt. 

h) Ein weiteres Pirchen wurde mit einer Hornissenwabe zusammen gehalten, 
die eine gréBere Zahl von lebenden Hornissenlarven aller Stadien enthielt. Diese 
beiden Velleien wurden wahrend der 16taégigen Versuchsdauer nicht gefiittert. 
Damit sie aber iiber eine méglichst lange Zeit hinweg stets frische Hornissenlarven 
zur Verfiigung hatten, wurden die Hornissenlarven mit Honig, rohem Frischfleisch, 
kleineren Hornissenlarven und Hornisseneiern gefiittert. Die Wabe wurde mit den 
Zelléffnungen nach oben in das GefaB gelegt und mittels dreier Korken, auf denen 
sie ruhte, in waagerechter Lage gehalten. Der etwa 2cm hohe Zwischenraum 
zwischen Glasboden und Wabe wurde mit Hiillenmaterial ausgefiillt, damit die 
Velleien Unterschlupf-Méglichkeit finden konnten. 

Im Laufe des ersten Abends und der ersten Nacht stiegen die beiden Velleien 
zweimal vom Rande her auf die Waben und frafen im ganzen fiinf kleine Hornissen- 
larven aus den Zellen heraus. Dazu steckten sie ihren ganzen Korper so tief in die 
Zellen hinein, daB sie an die Larven heranreichen konnten. Drei Tage spater 
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waren vier fast ausgewachsenen Larven die Képfe zerbissen. Ob und wieviel von 
diesen Tieren gefressen worden ist, lie8 sich nicht erkennen. Weitere zwei Tage 
spater war sechs anderen Larven das gleiche geschehen. Bei vieren von diesen 
waren noch deutliche FraBspuren nachzuweisen. Zum Teil schaute namlich auf der 
Dorsalseite unmittelbar hinter dem Kopf der Darmtractus hervor, bei anderen 
sah man die Lécher, die die Mandibeln gerissen hatten, nachdem sie nach dem 
ersten Kinschlagen der Spitzen zur Erweiterung der Offnung noch hin- und her- 
bewegt worden waren. Auch waren bei einigen die Vorderkérper zusammengefallen. 
Etwa vom 10. Tag ab hielt sich einer der Velleien dfters mit dem Kopf nach unten 
fir mehrere Stunden in ein und derselben Zelle auf. Inzwischen wurde auch die 
Zelle einer Puppe von der Seite her geéffnet und dieser der Thorax aufgerissen. 
Am 15. Tag war das Weibchen ziemlich schwach, am 16. Tag waren beide tot. 

Neben dem tierischen Futter wurde den Versuchsvelleien auch Honig 
verschiedener Herkunft und Giiteklassen, sowie verdiinnter Honig mit- 
 tels eines Pinsels angeboten. In den allermeisten Fallen wendeten sich 
die Kafer bei Beritthrung des Pinsels sogleich ab. Lediglich das Mann- 
chen des einen Parchens, zu dem eine Opilionide gesetzt worden war, 
,»probierte“ einen halben Tag danach fiir einige Sekunden an einem 
Honigtropfen. Auch wurden Kéderversuche mit Honig im Wald ange- 
stellt, die bei BrckHarpt (1917), ScHoxz (1917) und Lizpmann (1955) 
zu Erfolg gefiihrt haben sollen. Hierzu wurde im Frankfurter Stadtwald 
- eine Abteilung gewahlt, in der innerhalb kurzer Zeit bei drei Hornissen- 
nestern im ganzen neun Velleius dilatatus gefunden wurden. Dieses 
Gebiet ist von einem lichten Buchen-Eichen-Hochwald bestanden, in 
dem als Unterholz Jungkulturen von Douglasien, Larchen und amerika- 
nischen Roteichen wachsen. In Mannshéhe wurde auf die Rinde ver- 
schiedener Baume Honig geschmiert und unmittelbar dariiber oder 
darunter Rindenstiicke oder Lappen gebunden, die den Velleien als 
Unterschlupf dienen sollten. Diese Versuche brachten aber nicht den 
geringsten Erfolg. 


Die fliissigen und wasserklaren Teile der Hakremente werden mit 
Druck bis zu 7 cm weit aus dem Hinterleibsende herausgespritzt. Der 
defiazierende Kafer bleibt waihrenddessen kurz stehen. 


7. Der chemische Orientierungssinn 

Auf 8.256 wurde dargelegt, daB den iiber den Winter gekom- 
menen Kéniginnen durch die fortschreitende Zivilisation mehr und mehr 
die Nestbau-Méglichkeiten genommen werden. Daraus folgt, daB das 
Gesamtbild der gegliickten Nestgriindungen iiber ein weites Gebiet ver- 
teilt sein muB. Man kann wohl damit rechnen, daB der Abstand von 
Hornissennest zu Hornissennest durchschnittlich 3—5 km betraégt, wenn 
nicht gar mehr. Entsprechend gro8 miissen die Entfernungen sein, die 
die im Frihjahr ausschlitpfenden Velleien — die ja noch dazu nur rund 
ein Viertel der vorhandenen Hornissennester wirklich erreichen — bei 
ihrer Suche nach dem neuen Wohnort zu tiberwinden haben. 
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Diese Umstande fordern geradezu, daB der Velleius dilatatus mit 
einem hochentwickelten chemischen Orientierungssinn ausgertistet sem 
mu8. Schon deswegen, weil die Duftquelle — sei es das Hornissennest 
oder der Abfallhaufen unter ihm — zumeist nicht offen daliegt, sondern 
in Héhlungen verborgen ist, die oftmals nur eine kleine (Flug-)Offnung 
besitzen. 

In der Tat: Die Morphologie des Velleiws-Fihlers deutet auf einen 
Geruchsspezialisten hin. Das 4. bis 10. GeiBelglied (s. Abb. 3) ist 
namlich nach innen hin in eine breite Querlamelle erweitert, was eine 
betrachtliche VergréBerung der Oberfliche bewirkt. Diese ist. ganz dicht 
mit kleinen weiSen Harchen iiberzogen, die an der Spitze eine, auch bei 
starkerer VergroBerung, kaum wahrnehmbare Verdickung aufweisen und 
die sich distalwarts eine winzige Spur einkriimmen. Es sind Riech- 
harchen. 


Um die wahre Duftquelle zu ermitteln, hatte ich urspriinglich beab- 
sichtigt, Wasser-, Ather- und Chloroform-Ausziige sowohl aus voll- 
besetzten Hornissenwaben (unter Ausschlu8 der Imagines), als auch aus 
den Leibern frischer Imagines und aus dem Abfallhaufen herzustellen. 
Im Stadtwald sollten zu verschiedenen Tageszeiten von bestimmten 
Platzen in verschieden weiter Entfernung markierte Velleien auf die 
betreffende Duftquelle hin anfliegen gelassen werden. Die geplanten 
Versuche scheiterten indes an der fiir solche Zwecke doch zu geringen 
Zahl der verfiigbaren Velleien. 


Statt dessen wurde folgender Laboratoriumsversuch angestellt: Ort- 
lichkert: Kin verdunkelter Raum mit einem an einer Wand befestigten 
groBen Wasserbecken von 59 cm Lange, 41 cm Breite und 20 cm Héhe 
(s. Abb. 6). Material: 17 frisch gefangene Hornissenarbeiterinnen, die 
in einem gréBeren leeren Marmeladeglas aufbewahrt wurden, dessen 
innerer Deckel siebartig durchléchert und das auBen von einer luft- 
dichten Kappe abgeschlossen war. Die Hornissen wurde etwa 1 Std 
vor Versuchsbeginn in das Glas gebracht, wo sie Exkremente von 
sich gaben. In einem zweiten Gef&éB, in dem sich reichlich Papier- 
schnippel befanden, safen zwei mannliche und drei weibliche Velleien, 
alle markiert. Zweien der Weibchen fehlte schon beim Fang je ein 
Fiihler; einem dieser beiden wurde auch der andere Fiihler vom dritten 
Glied an abgenommen. — Im folgenden werden die Velleien bezeichnet 
mit, g: 1", 46 2°5 21"; 9,2" (mit: einem Publier); » 2 3° (ohne 
Fiihler). 

Versuchsanordnung. Das Becken war absolut trocken. Wie sich 
durch Vorversuche zeigte, konnten die Velleien auf dem Boden des 
Beckens sehr gut laufen. Abflu8 und Uberlauf waren zugestopft. In 
der Mitte des Beckens wurde in 2 cm Hohe iiber dem Boden das Glas 
mit den Hornissen, das an einem iiber das Becken gelegten Holzstab 
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angebunden war, parallel zur Achse des Beckens freischwebend und 
waagerecht aufgehangt. Die vorerst noch verschlossen gehaltene Offnung 
des GefaBes zeigte — von vorne aus gesehen — nach links. Das Glas 
mit den fiinf Velleien wurde in die rechte hintere Ecke flach auf den 
Boden gelegt, damit die Velleien leicht herauskommen konnten. Seine 
Offnung zeigte zum Beobachter hin. Die Plazierung der beiden GefaiBe 
wurde deshalb so gewahlt, weil bei dieser Anordnung wenig Wahrschein- 
lichkeit besteht, daB sich ein die Velleien auf kirzestem Wege er- 
reichendes Duftstoff-Konzentrationsgefalle bilden kénnte. 


Wahrend des Versuches war nur rotes Licht (Photolaborlampe) ein- 
geschaltet. Bei Beginn wurde zuerst der VerschluB des GefaBes mit 
den Velleien abgenommen, die sich alle ganz hinten unter den Papier- 
schnitzeln verkrochen hatten. Erst nach fiinf weiteren Minuten wurde 
die duBere Kappe des Hornissenglases abgenommen (die Hornissen 
wurden noch durch den durchlécherten inneren Deckel am Fortlaufen 
gehindert). Jeder Luftzug und jegliche Erschiitterung wurden sorg- 
sam vermieden. 

Wahrend der 5 min zwischen der Offnung des ersten und des 
zweiten GefaiBes regte sich keiner der Velleien. Etwa 40 sec nach Offnen 
der Duftquelle entstand bei den Velleien etwas Bewegung: Nach weiteren 
80sec verlieB das J 1 das Glas 
und strebte in unregelmafi- 
gem Zickzack-Kurs genau 
auf die Mitte des Beckens 
hin, d.h. dorthin, wo der 
Hornissenbehalter hing. Laut 
Tagebuch war das um 15% 
Uhr. Das Protokoll berich- 
tet hiertiber weiter: 

» Hast zwei volle Minuten 
saust das Mannchen im wilden 
Zickzack unter dem Glas hin und 
her, zwischendurch immer fiir Abb. 6. Lageplan fiir den Orientierungsversuch. 
einen Augenblick anhaltend. — gchema. Auf '/,) verkleinert. In der Mitte das an 
Dann begibt es sich, am Rande einem Stabe hingende Hornissengefa®, rechts oben 
des Beckens entlanglaufend, in Boal) eller: Greta 

“die vordere rechte Ecke und 
bleibt dort sitzen. Um 15!’ klettert erst 2 1 heraus, unmittelbar gefolgt von ¢ 2. 
2 1 setzt sich sofort in Richtung Duftquelle in Bewegung und verhalt sich dort fir 
85 sec in genau der gleichen Weise wie vorhin g 1. Das 3 2 dagegen lauft an der 
hinteren Beckenwand entlang und entfernt sich vom Velleiws-GefaB. Nach den 
85 sec wendet sich dann 21 in die Richtung der vorderen Ecke, wo es mit 3 1 
zusammentrifft und sogleich kopuliert: Danach rennt ? 1 zuriick unter das Hor- 
nissenglas, wo kurz vorher das ¢ 2 eintraf, das gerade im Zickzack darunter umher- 
kreuzt. Wieder kommt es zur Kopulation. Um 15°8 Uhr werden die Velleien, 
die bis jetzt drauBen sind, aus dem Becken genommen. Da die beiden anderen 
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Weibchen, denen ein bzw. beide Fithler fehlen, sich bis jetzt noch nicht geriihrt haben, 
wird um 15°3 Uhr das Glas, in dem sie sitzen, mit der Offnung unmittelbar vor die 
des HornissengefaBes gehalten. Gleich darauf etwas Regung, was aber durch das 
Aufheben des Glases bewirkt sein kann. Das Kaferglas wird kurz darauf wieder 
an seine alte Stelle gelegt. Um 1544 kommt das fithlerlose Weibchen, 9 3, heraus, 
lauft zunadchst ziellos in der Ecke umher und versucht iiberall an den Wanden 
hochzusteigen. SchlieBlich lauft es in flachen Schlangenlinien in die diagonal 
gegeniiberliegende Ecke. Dabei gerat es ganz dicht an das Hornissenglas heran, 
halt aber dort tiberhaupt nicht an. Bleibt dann in der angesteuerten Ecke sitzen. 

Um 1548 Uhr verla8t auch 9 2 das Glas, lauft in gréBeren Bogen im Becken 
herum und wendet sich dann plétzlich zum Hornissenglas, unter dem es ebenfalls 
fiir etwa 40 sec im Zickzack hin- und herlauft. Rennt dann zu einer Querwand und 
bleibt dort ruhig sitzen. Um 15°° Uhr wird der Versuch abgebrochen.* 

Dieser Versuch zeigt eindeutig, daB die Velleien auf einen chemischen 
Reiz, der nicht von dem Abfallhaufen, sondern von den Hornissen selbst 
(oder ihren Exkrementen?) abgegeben wird, eingestellt sind. Beide 
Geschlechter reagieren gleich stark auf diesen Reiz. Bei dem fihlerlosen 
Tier blieb eine Reaktion aus. 


8. Kopulation 

Kopulationen scheinen von friiheren Autoren nicht beobachtet wor- 
den zu sein. Lediglich v. Rasz (1911) vermerkt etwas dariiber. Danach 
soll die Verbindung sehr rasch zustande kommen und langer als eine 
Viertelstunde gedauert haben. 

Nach meinen Feststellungen kopulieren Velleien, die im Labora- 
torium gehalten werden, zu allen Tages- und Nachtzeiten. In den Zucht- 
kasten im Wald habe ich nie eine Copula gesehen. 

Im einzelnen laiuft eine Kopulation folgendermaBen ab: Trifft ein 
kopulationsgestimmtes Mannchen auf ein kopulationsbereites Weibchen, 
stiirzt sich ersteres sofort auf die Partnerin und halt sie fest. Kommt das 
Mannchen von hinten, so steigt es auch von hinten her auf das Weibchen. 
StoBt es aber von vorne auf das Weibchen, so erhebt es seinen Vorder- 
k6rper tiber den des Weibchens, halt es mit den Vorderbeinen am Hals- 
schild fest, indem es mit den Tarsen auf die Halsschild-Pleuren greift, 
und kneift in dieser Stellung mehrfach mit seinen Mandibeln die Part- 
nerin. Dann wendet es sich um 180° und kommt dadurch gleichsinnig 
tiber den Korper des Weibchens zu liegen. Dies geschieht alles innerhalb 
weniger Sekunden. Nun fiihrt das Mannchen seinen Forceps in die Ge- 
schlechtséffnung des Weibchens ein, wobei es das Analsegment nach 
unten und das Weibchen das seine nach oben abwinkelt. Nach gewéhn- 
lich 2—3 sec steigt das Maénnchen nach rechts ab und bleibt dicht 
neben dem Weibchen liegen, wobei die Verbindung nicht gelést wird. 
Die nun entstandene Stellung ist U-formig. In den meisten der beobach- 
teten Fille léste das Mannchen die Copula, indem es seinen Forceps aus 
der weiblichen Geschlechts6ffnung herauszog. Die kiirzeste ip Av ees Unie 
Copula dauerte 20 sec, die lingste 71 sec. 
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Mehrfach habe ich beobachtet, daB ein Mannchen kurz nach einer 
Kopulation mit einem zweiten Weibchen ebenfalls eine Verbindung 
einging ; und umgekehrt, daB ein gerade eben begattetes Weibchen nach 
wenigen Minuten von einem anderen Mannchen wieder bestiegen wurde. 
Weibchen, die nicht kopulationsbereit waren, lehnten die Mannchen ab, 
indem sie diese bissen und fortliefen. Unter Umstinden wiederholte 
sich dieser Vorgang mehrmals hintereinander. Ein isoliert gehaltenes 
Parchen kopulierte innerhalb 12 Tagen mindestens viermal, ein anderes 
innerhalb von vier Wochen wenigstens dreimal. 


9. Eiablage 


Das Weibchen legt seine Hier innerhalb des Abfallhaufens ab, in der 
Regel einzeln und ungeordnet und iiber den ganzen Detritus verteilt. 
Geradezu triefend nasse Stellen wurden dabei gemieden. Gewodhnlich 
findet man die Eier am Rande der feuchtesten Partien am Ubergang 
za trockenerem Material und nicht zu dicht unter der Oberfliche. In 
Baumhéhlungen, wo der schwarze Humus am Rande der Héhlung noch 
etwas fester sitzt, werden die Hier anscheinend lieber an diesen Stellen 
abgelegt, als in dem trockeneren und durch nestfremdes Material viel 
 lockerer gehaltenen Abfallhaufen. 

In den Vogelnistkasten lagen die Kier meistens am Rande der mulden- 
férmigen Bretteinlage, oder sie waren sogar an den Seitenkanten der 
Bretter oder auf deren Unterseite angeheftet. In den Vellevws-Schub- 
laden der Zuchtkasten wurden die Eier auf dem Boden an kleine herum- 
liegende Partikelchen angeklebt. 

Die Eier werden mit einem Sekret angeheftet und, wenn sich die 
Méglichkeit bietet, zwischen zwei dicht nebeneinanderliegende Partikel- 
chen oder in irgendein kleines Eckchen geschoben. 

Nach den Laboratoriumsbefunden zu urteilen, sind die Weibchen 
nicht in der Lage, ihre Kier innerhalb einer kurzen Legeperiode abzu- 
legen. Denn das Eierlege-Geschaft hat sich bei zwei Einzelparchen tiber 
viele Tage hin erstreckt. 

Die Gesamtzahl der Kier, die von im Laboratorium gehaltenen 
Weibchen gelegt wurden, schwankt zwischen 9 und 64. Da8 solch 
~ geringe Eiquoten auch innerhalb des Hornissennestes vorkommen, 
zeigen die manchmal in nur wenigen Exemplaren aus dem Detritus 
hervorgeholten Velleius-Larven (s. z.B.Tabelle 1). Auch altere Autoren 
fanden bisweilen nur wenige Larven im Baummulm der von ihnen aus- 
geraumten Héhlung. So berichtet z. B. Biscuorr (1913) von emer Aus- 
beute von elf Exemplaren, Rougxt (1871/73) von einer solchen von 20. 
Letzterer konnte in einigen Fallen sogar nur zwei, vier, fiinf oder sieben 
Larven finden. 
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10. Lebensdauer der Imagines 

Das Imaginal-Stadium eines Velleius-Kafers beginnt friihestens Ende 
April oder Anfang Mai mit dem Verlassen der Puppenhaut und tber- 
dauert unter giinstigen Umstainden etwa fiinf Monate. In der Regel 
diirfte diese Frist jedoch wesentlich kiirzer sein, da sowohl nach RovuGEts 
(1871/73) als auch nach meinen Zuchtergebnissen die Hauptschlipizeit 
zwischen Mitte Mai und Mitte Juni liegt. Nach Mitte September sind 
nur ganz vereinzelt noch Velleien gefangen worden. Die jahreszeitlich 
spatesten Funddaten sind durch Janet (1895b), Rougrr (1871/73) 
und Everts (1922) bekannt geworden, naémlich 24. September vom 
ersten und 4. Oktober vom zweiten Forscher, wahrend der zuletzt ge- 
nannte lediglich ,,Oktober‘‘ angibt. Meine eigenen spatest erbeuteten 
Kafer stammen vom 1. September. 

Vermutlich haben schon frihere Forscher Velleius-Imagines tiber 
langere Zeit hinweg gefangen gehalten. Es werden aber in der Literatur 
keine Mitteilungen gemacht, aus denen etwas tiber die Dauer einer 
solchen Gefangenschaft zu erfahren ware. Bei eigenen Zuchtversuchen 
im Laboratorium lebte ein Weibchen 61 Tage lang — es starb am 8. Ok- 
tober —, und das mit ihm zusammen gehaltene Mannchen 51 Tage. 


11. Verhaliensweise 

Allgemein sind die Velleien flinke und ziemlich scheue Kafer, die sich 
besonders gerne unter irgendwelchen Partikeln verkriechen. Bei einer 
St6rung versuchen sie entweder noch tiefer in den Mulm zu gelangen, 
oder sie huschen tiber seine Oberflache davon und verkriechen sich 
schnell an einer anderen Stelle. Ist die St6rung von derberer Art — wie 
z. B. wenn man sie mit einer Pinzette anfaBt —, so biegen sie nach Art 
der meisten groBeren Staphyliniden das Abdomen steil in die Hohe. 
Da sie dabei ein milchig-weiBes Trépfchen aus dem Analsegment aus- 
treten lassen, wie ich das sehr haufig gesehen habe, wurde bisher nur 
von JANET (1895a und b) beobachtet. Marpni (1934) deutet das Aus- 
flieBenlassen dieser Fliissigkeit — offenbar mit Recht — als eine Abwehr- 
reaktion gegen Hornissen oder andere etwaige Angreifer. Wenn die 
Kafer sehr schnell laufen, dann tragen sie auch oft das Abdomen in 
der eben angedeuteten Weise steil nach oben gerichtet. Bei geringerer 
Geschwindigkeit dagegen ,,buckeln“ sie vielfach den mittleren Teil des 
Hinterleibes, wobei das Ende dicht ither dem Boden gehalten wird. 
Bertihrt man einen Kafer etwas kraftiger mit einem Gegenstand, so 
wendet sich das Tier blitzartig danach um und beiSt sich daran fest. 
Die Imagines sind aber lingst nicht so ,,bissig‘‘, wie die Velleius-Larven, 
vor allem wie das erste Larvenstadium. 

Uber das Verhalten wahrend des Kopulationsaktes und bei der 
Nahrungsaufnahme wurde bereits in friiheren Kapiteln berichtet. 
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Schon altere Autoren haben die Ansicht vertreten, daB die Velleien 
Dammerungs- oder Nachttiere seien. Zwar sind die Sammler, die den 
Kafer auBerhalb seines Lebensraumes wahrend des hellen Tages fingen, 
zahlreicher als die, die ihn auf nachtlichen Streifziigen mittels Taschen- 
lampen erbeuteten. Aber das spricht keineswegs dagegen. Denn bei 
den tagstiber gemachten Funden kann es sich durchaus um solche Kafer 
handeln, die sich auf ihrer nachtlichen Suche nach einem Hornissennest 
verflogen haben, wie dies weiter oben ja schon angedeutet wurde. DaB 
noch niemand einen Velleiws am hellichten Tage hat fliegen sehen, ist 
ohne Bedeutung. Interessant ist dagegen die Mitteilung von BiscHoFF 
(1913), daB er zweimal je einen Velleius ,nachmittags‘‘ auBen an Flug- 
léchern von crabro-Nestern sitzen sah. Auch W. Scrrpa (1863) beob- 
achtete einmal, wie ,,gegen Abend“ ein Exemplar aus einem Flugloch 
hervorkam. ERN«& (1877) schreibt den Velleien sogar den (spaten) Nach- 
mittag als die Zeit ihrer agilsten Tatigkeit zu. Dafiir kénnte auch die 
Notiz von BickHarpt (1910) sprechen, der zwei Velleien abends noch 
vor Sonnenuntergang an Hichenstémmen nahe dem Erdboden umher- 
laufend fand. 

Dennoch ist anzunehmen, da der Velleius dilatatus ein Dimmerungs- 
tier ist. Dafiir, daB er die Dunkelheit bevorzugt, spricht allein schon die 
Beschaffenheit seines Lebensraumes: dunkler Mulm oder Detritus im 
Innern einer Héhlung. Fernerhin hat es sich vielfaltig erwiesen, daB die 
Kafer lichtscheu sind. Im vélligen Dunkel gehaltene Laboratoriumstiere 
verschwanden bei auch nur geringem Lichteinfall prompt unter der 
Oberflaiche. Des Nachts kontrollierte Velleius-ZuchtgefaBe zeigten die 
Kafer stets aktiv. Die meisten der auf Vorrat in die GefaiBe gegebenen 
Futterinsekten wurden wahrend der Nacht gefressen, die Mehrzahl der 
Kopulationen wurde bei Dunkelheit beobachtet. Auch wurden die 
meisten Hier des Nachts bzw. in der Daémmerung abgelegt. 


II. Die Entwicklung und das Larvenleben 

Die Entwicklungsgeschichte des Velleius dilatatus Fasricrus war 
bis jetzt so gut wie unbekannt. Nur Curris (1854/56) und ScHIODTE 
(1864/65) haben von der ausgewachsenen Larve Beschreibungen und 
Abbildungen gegeben, die fiir die damalige Zeit gut und treffend waren 
und vielfach benutzt worden sind. Ich habe mit Hilfe der von mir 
angewandten Hilfsmittel (s. S. 244—250) die ganze Entwicklung vom 
Ei an verfolgen k6nnen. 


1. Das Ki 
a) Beschreibung. Die frischgelegten, nahezu schneeweifen Kier sind 
von einer breiten, rundovalen Gestalt, deren beide Pole jeweils gleichmaBig 
abgerundet sind (s. Abb. 7). Oftmals ist die Anheftungsstelle um eine 
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Kleinigkeit ausgebeult. Die Oberflaiche wirkt bei mittlerer Binokular- 
VergréBerung wie mit duBerst feinen Schneekristallchen tibersét. Bei 
starkerer mikroskopischer Betrachtung erkennt man, daf sie dicht mit 


Abb. 7. AuBenansicht eines V elleiws-Eies (a; Vergr. 
35/1). Teil eines Querschnittes durch das Chorion 
(b; Vergr. ca 300/1). Beib) entspricht die rechte 
Linie der AuBenseite, die linke Linie der Innenseite 

des Chorions 


Tabelle 3 
Lfd. | Linge | Breite| Verhaltnis 

Nr. mm mm | Lange/Breite 
1* | 1,47 | 0,90 1,633 
2 1,48 | 1,00 1,480 
3* | 1,49 | 1,04 1,432 
4 1,50 | 1,01 1,485 
5 1,51 | 1,05 1,437 
6* | 1,51 | 1,06 1,424 
ai 1,51 | 1,06 1,424 
8* | 1,51 | 1,08 1,399 
9* | 1,52 | 1,07 1,420 
10 152) |) 207 1,420 
11 | 1,52 | 1,08 1,407 
12 1,55 | 1,09 1,436 
13 | 1,58 | 1,09 1,449 
14* | 1,58 | 1,10 1,436 
15 1,61 | 1,11 1,450 
Durch-| 1,52 | 1,05 1,448 


Gewicht 
mg 


1,03 
1,16 
1,21 
1,19 
1,24 
1,24 
1,25 
1,27 
1,26 
1,27 
1529 
1,37 
1,40 
1,40 
1,48 


1,27 


kleinen, ungleichmaBig gebil- 
deten, warzenartigen Fortsat- 
zen besetzt ist (Abb. 7b). Uber 
die ganze Oberflache des Hies 
sind zwischen den Warzchen 
in ungleichen Abstaénden gro- 
Bere hofartige Punkte einge- 
streut. 


In Tabelle 3 ist eine Uber- 
sicht tiber Lange und Breite 
sowie das Gewicht von 15 ge- 
sund erscheinenden Velleius- 
Eiern gegeben, die von zwel 
Parchen stammen. Hierbei 
sind die des einen Parchens 
mit einem Sternchen hinter 
der fortlaufenden Nummer 
gekennzeichnet. 


b) Entwicklungsdauer. Kin 
Teil der von den Vellevus-Weib- 
chen in der Gefangenschaft 
gelegten Hier wurde in den je- 
weiligen ZuchtgefaéBen belas- 
sen, ein anderer in Salznapf- 
chen umgesetzt, die teils mit 
feinkriimeligem Mulm, teils 
mit sehr fein geschnittenen 
Stiickchen von Papiertaschen- 
tiichern gefiillt waren. Sowohl 
der Mulm als auch das Papier 
wurden leicht feucht gehalten. 

Nach 8—15 Tagen schliipf- 
ten die Junglarvchen. Etwa 


36 Std bis 3 Tage vorher konnte man bereits das Larvchen durch das Cho- 
rion hindurch erkennen. Die Kischale verlor die weiBe Farbe und wurde 
schwach grau oder zart gelblich-braun. Ungefahr zwei Fiinftel der Ei- 
lange von einem der Pole entfernt schimmerten auf einer Seite die 
bereits dunkelrotbraun gefaérbten Mandibeln hindurch. Auch glaubte 
man schon Segmentgrenzen zu erkennen, die sich aber bei starkerer 
VergréBerung als Reihen von niedergedriickten Borsten erwiesen, die 
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quer zur K6rperlangsachse gelegt waren. Wahrend der letzten Stunden 
vor dem Verlassen des Eies fiihrten die Larven gelegentlich Kérper- 
bewegungen aus, die Mandibeln wurden Gfters gedffnet und wieder 
geschlossen. Jetzt konnte man auch schon die etwas starker chitini- 
sierten Klauen der Beine und die Taster erkennen. 

Bei vielen Hiern war das Chorion bis zu 30 Std vor dem Schlitpfen 
irgendwo, bevorzugt in der Kopfgegend, aufgeplatzt. Darunter schaute 
die blanke und glatte Hihaut heraus. 


2. Erstes Larvenstadium 

a) Der Schliipfakt. Der Schliipfvorgang war bei den Laboratoriums- 
tieren an keinerlei Tageszeit gebunden, gleichgiiltig ob die Eier bei 
Tageslicht oder im Dunkeln aufbewahrt wurden. 

Unmittelbar vor dem AufreiBen der Eihaut und der Eischale nahmen 
die Bewegungen der schlipfreifen Liairvchen an Intensitaét zu. Die 
Mandibeln 6ffnen und schlieBen sich viel haufiger als in den Stunden 
zuvor, wobei der vorlaufig noch auf die Ventralseite umgeklappte Kopf 
parallel zur Korperachse Bewegungen macht. Hierdurch wird die 
Vorderkante des Clypeus gegen die Hihaut gestofen und vermutlich 
-bewirkt, daB diese durch die beiden mittelsten groBen Zahne aufgerissen 
wird. Falls das Chorion gerade an dieser Stelle noch keinen Spalt auf- 
wies, platzt es kurz nach dem AufreiBen der Eihaut. SchlieBlich gerat 
eine Mandibel aus dem Spalt und verbreitert die Offnung. Nun 
beginnt die junge Larve, wie das auch bei anderen schliipfenden In- 
sektenlarven wiederholt beschrieben worden ist, Luft zu schlucken, wo- 
durch der Korper rasch an Volumen zunimmt und anfangt, aus dem Hi 
formlich hervorzuquellen. Man sieht unter dem Binokular, wie die Luft- 
blaschen durch den Schlund in den Darm wandern. Jetzt setzen wurm- 
artige Kérperbewegungen ein, wobei der Kopf nach wie vor nach unten 
abgewinkelt gehalten wird. Zunehmend schneller schiebt sich auf diese 
Weise die Larve aus dem Ei hervor, wobei die langsam frei werdenden 
Beine kaum mitwirken. Die Larve beschleunigt jetzt das Luftschlucken ; 
etwa alle 2 sec kann man eine Luftblase in den Darm wandern 
’ gehen. Wenn sich nur noch das Hinterende im Innern des Eies befindet, 
streckt sich der Koérper, wobei auch der Kopf in die richtige Lage ge- 
pracht wird. Manche der Liarvchen versuchen in diesem Zustand fort- 
zulaufen, die Hihille hinter sich herschleifend. In der Regel wird sie 
kurz darauf abgestreift. 

Der Vorgang des Schliipfens dauert gewodhnlich nicht langer als 
5—7 min. 

Weder das Chorion noch die Eihaut, die in ersterem steckenbleibt, 
wird aufgefressen. 

Gleich nach Verlassen des Hies laufen die Larvchen unter weiterhin 
stindigem Luftschlucken behende umher. 
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Einige der Larvchen wurden kurz nach dem Schliipfen gemessen 
und gewogen. Da hierzu abgewartet werden muBte, bis sich der Korper 
vollends gestreckt haben wiirde, konnte nicht ganz vermieden werden, 

daB die Larven vor dem Wiegen schon etwas 


Tabelle 4 Flissigkeit aufgenommen hatten. Futter in 
ae ; irgendeiner Form stand ihnen noch nicht 
ge Gewicht 

mm mg zur Verfiigung. Die Lange wurde von der 
Vorderkante des Clypeus bis zur Basis der 
5 oe ioe Cerci gemessen, da das Analsegment oft 
3 61 G51 senkrecht nach unten gehalten wird. Die 
4 6,2 1,56 Langenangaben sind Durchschnittswerte von 

: es We je 10 Einzelmessungen (Tabelle 4). 


b) Beschreibung. Die frisch geschliipfte 
Larve wirkt sehr dickképfig und, da sich der K6rper vom Kopf bis zur 
Spitze des Analsegmentes hin standig verjiingt, keilformig (s. Abb. 8). 
Die Farbe ist beinahe schneeweiB, lediglich die Mandibeln und der 
Vorderrand des Clypeus sind rostbraun 
und die Spitzen der Tarsen und der 
Antennen grau. 
Die Lange des Kopfes vom Vorderrand 
des Clypeus bis zur Halsabschniirung be- 
tragt beim frisch geschliipften Tier allein 


Abb. 8. Frisch aus dem Ei ge- Abb. 9. Kopf einer frisch aus dem Hi geschliipften 


schlipfte Larve von Velleius. Velleius-Larve. Vergr. 20/1. 1 Auge, 2 Fiihbler, 
Vergr. 10/1. Beborstung nicht 3 ,,Anhangsglied‘‘,4 Maxillartaster 5 Mandibel, 
gezeichnet 6 Lippentaster 


ein Viertel der Gesamtlinge des Kérpers. Der Kopf (s. Abb. 9) ist fast 
quadratisch, nur wenig linger als breit, die Ecken sind abgerundet, 
die Oberseite nur schwach gewélbt. Der Vorderrand des Clypeus ist 
fast halbkreisformig und mit 9 Zahnen bestanden. Der Mittelzahn 
ist sehr klein. Zu seinen beiden Seiten schlie&t sich je ein sehr 
groBer Zahn an, der wahrscheinlich als Eizahn beim Auskriechen 
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gedient hat, und neben diesen folgen noch je drei weitere mittelgroBe 
Zaihne. Zwischen je zwei Zahnen steht knapp hinter der Basis, etwas auf 
die Oberfliche des Clypeus geriickt, eine kleinere oder gréBere Borste. 

Die Augen bestehen aus vier einen rechten Winkel bildenden Piinkt- 
chen. Jedes dieser Piinktchen ist in der Mitte aufgehellt und hat einen 
dunkleren, véllig unregelmaBig begrenzten AuBenring. Die Fliche, auf 
der die vier Punkte stehen, ist gegeniiber der Umgebung weniger stark 
chitinisiert und daher heller. 

Die Oberseite des Kopfes ist glatt und glinzend, lediglich eine Anzahl 
mehr oder minder paralleler schlierenartig geschwungener, eingegrabener 
Linien sind bei starker Binokular-VergréBerung zu erkennen. 

Die Stirn ist in der vollen Breite des Antennenabstandes nach hinten 
bis zur Mitte hin ganz schwach eingesenkt, in der Mittellinie selbst aber 
wiederum ganz zart wulstartig erhoben. 

Die, wie bei allen Quediinen (s. VERHOEFF 1917b) tblich, vierglied- 
rigen Antennen sind nur halb so lang wie der Kopf. Ihr erstes Glied ist 
kurz und breit, das zweite doppelt so lang, knapp vor der Mitte etwas 
eingeschniirt, die Spitze stark abgerundet. Das dritte Glied ist kaum 
langer als das vorhergehende. Wie schon ScHiOpTE (1864/65) bei der 
- erwachsenen Larve fand, tragt das dritte Glied an seiner AuBenseite ein 
kurzes ,,Anhangsglied“‘. Bis zu dieser Stelle ist das Glied etwas ungleich- 
maBig verdickt, von da an aber stark verjiingt. In der Mitte stehen rund 
um das Glied in gleichen Abstanden drei gréfere Borsten. Die Basal- 
halfte dieses Gliedes ist stirker chitinisiert als die beinahe durchschei- 
nende Spitze. Das Anhangsglied selbst sitzt auf einer Stufe unterhalb 
der Spitze des dritten Gliedes. Es ist gedrungen und geschofformig 
zugespitzt, das basale Drittel starker chitinisiert als die anderen. Das 
Endglied ist nur halb so lang wie das dritte, zu seiner Spitze hin schwach 
verdickt, dann aber doch deutlich verschmalert und leicht gebogen. Die | 
Spitze ist als kleine, durchsichtige Kante ausgebildet, auf der zwei win- 
zige Harchen inserieren. An der dicksten Stelle unterhalb der Spitze 
stehen hier drei gleichartige Borsten wie auf dem dritten Glied, aber 
um etwa 60° gegen jene versetzt. 

Die Mandibeln sind fast so lang wie die Antennen, gleichmafig sichel- 
formig gebogen und zugespitzt. 
~ Die Mazillen sind etwas linger als die Mandibeln, ihre Cardo ist 
gro und kubisch und mit einer Borste auf der Unterseite versehen. Die 
Stipites sind lang, etwa so lang wie ein Drittel der Kopfbreite, cylindrisch, 
mit zwei Einschniirungen, wovon die eine, die sich im zweiten Fiinftel 
befindet, undeutlich, die andere im vierten Fiinftel dagegen deutlich 
ist. Von diesem vierten Fiinftel an verjiingt sich jeder Stipes stark und 
bildet dort die Ansatzstelle fir den Maxillartaster. Auf der Unterseite 
finden sich vier Borsten. Die Maxillartaster sind so lang wie die Stipites, 
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ihre beiden ersten Glieder cylindrisch, das erste ist an der Spitze eine 
Spur breiter als an der Basis, etwas linger als breit, das zweite nicht 
ganz doppelt so lang als das erste, die AuBenseite etwas starker gebogen 
als die Innenseite. Innen an der Basis und auBen vor der Spitze dieses 
Gliedes steht je eine Borste. Das letzte Glied ist so lang wie das vorher- 
gehende zweite, gestreckt konisch und ohne weitere Auszeichnung. 

Das Mentum ist an seiner Basis doppelt so breit wie lang, nach der 
Spitze hin verschmalert und dort breit abgerundet. Die Stipites der 
Lippentaster sind an der Spitze etwas breiter als lang. Die Ligula ist 
breit, konisch, linger als das ,, Anhangsglied“‘ der Antennen. Die Lippen- 
taster sind etwa halb so lang wie die Maxillen. Ihre beiden Glieder sind 
unter sich fast gleich lang, das erste zylindrisch, das zweite gestreckt 
konisch, beide ohne Borsten. 

Der Hals ist etwa um den fiinften Teil schmaler als die Breite des 
Kopfes. 

Das Pronotum ist nicht ganz quadratisch, etwas breiter als lang, seine 
Seiten gerundet. Es ist schmdaler als der Kopf. Auf der Oberseite stehen 
Borsten in drei Querreihen. Die vorderste, hinter dem Vorderrand 
liegende Reihe enthalt sechs groBe aufrecht stehende Borsten, zwischen 
welchen vier sehr kleine paarweise stehende Harchen eingestreut sind. 
Die mittlere Reihe besteht aus acht in Zickzack-Linie gleich weit von- 
einander angeordneten groBen Borsten, von denen die am Seitenrand 
inserierenden die gréf8ten sind. Zwischen den beiden seitlichen Borsten 
steht wiederum ein winziges Harchen. Kurz vor der Basis befindet sich 
die dritte, aus acht Borsten bestehende Querreihe. Zwischen den beiden 
vorderen Reihen inserieren noch sechs winzige Harchen. 


Meso- und Metanotum sind je etwas breiter als doppelt so breit wie 
lang. Beide sind eme Spur schmaler als das Pronotum und auch nur 
_ halb so lang wie dieses, das letztere noch etwas kiirzer. Ihre Seiten sind 
gerundet. Bei beiden befindet sich sowohl hinter dem Vorderrand als 
auch vor der Basis je eine Querreihe mit Borsten, im ersteren Fall 14 
bzw. 12, im letzteren beide Male je 12 an Zahl. An einzelnen Stellen 
kénnen zwischen diese Borsten noch kleine Hirchen eingestreut sein. 
Hinter der Mitte der beiden Schilder steht von den Seitenrandern je eine 
auffallend grobe Borste fast senkrecht ab. 


Alle gro%en Borsten von Pro-, Meso- und Metanotum sind an der 
Spitze ,,geknépft“. Die Verdickung ist aber nicht kompakt, sondern 
terminal ausgehdhlt, die Rander dieses ,,Bechers‘ sind mehrfach tief 
keilf6rmig ausgeschnitten und erwecken dadurch das Bild einer Edel- 
stein-Fassung auf einem Ring. 

Die Oberflache der drei Thorakalsegmente ist glatt und glinzend, 
ebenso wie auf dem Kopf sind auch hier héchst feine schlierenartige 
Linien zu erkennen. Der Vorderrand des Pronotum ist kraftig, sein 
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Hinterrand, sowie die Vorder- und Hinterrdnder von Meso- und Meta- 
notum sind fein gerandet. 

Das erste Segment des Abdomens ist sehr kurz, weniger als halb so 
lang wie das Metanotum und schmaler als dieses. Die nachst folgenden 
vier Segmente sind etwas langer als das erste. Jedes ist kawm merklich 
schmaler als das vorhergehende. Vom sechsten Segment an ist jedes der 
vier noch folgenden Segmente deutlich schmaler, aber auch deutlich 
langer als das jeweils vorhergehende. Wéahrend die ersten Segmente 
4—5mal so breit wie lang sind, ist das neunte nur noch anderthalbmal so 
breit wie lang. Das Analsegment, das als Nachschieber fungiert, ist um 
die Halfte schmaler als das neunte, aber doppelt so lang wie dieses. Die 
Seitenrander aller Segmente sind einzeln abgerundet. 


Jedes Segment tragt auf der Oberseite ein Paar stérker ,,verhornter‘ 
Felder, die sich, mit Ausnahme eines schmalen Mittelstreifens, iiber 
die ganze Oberflache ausdehnen. Jedes dieser Felder traigt einen Satz 
von sechs verschiedenartigen Borsten. Besonders auffallig sind die groBen, 
in der oben beschriebenen Weise geknépften Borsten, die dicht neben der 
Mitte inserieren und kopfwarts weisen. Auch groBe Seitenrandborsten, 
wie sie an den Randern der drei Thorakalschilder stehen, sind bei den 
Segmenten vorhanden. 

Die Unterseite der ersten acht Abdominalsegmente tragt je zwei 
Querreihen von Borsten oder Haaren, wovon die vordere im ersten, die 
hintere im zweiten Drittel liegt. Die jeweils vorderen Reihen bestehen 
aus 12 kleinen und sehr kleinen Harchen, die hinteren aus sechs groBen 
Borsten. Dazwischen sind wiederum einige kleine Borstchen einge- 
sprengt. 

Dem neunten Segment fehlt auf der Oberseite ein verhorntes Borsten- 
feldpaar. Hier stehen nur sechs in einer caudalwarts durchgebogenen 
Querlinie angeordnete Borsten. Ebensolche erheben sich auf der Unter- 
seite in gleicher Zahl auf einer entgegengesetzt gebogenen Querlinie. 
Die starke Seitenrandborste ist hier durch eine schwachere, ungeknépfte 
ersetzt. 

Das Analsegment weist auf seiner Oberseite zwei Langsreihen von 
je sechs Bérstchen auf, von denen die dritten (von der Basis an gezahlt) 
die starksten und auch die einzigen geknépften sind. Auch auf der 
Unterseite und an den Seiten stehen vereinzelte kleinere Bérstchen. 

Das erste Glied der Cerci ist etwa dreifach schmaler als das Anal- 
segment an seiner Basis und etwa halb so lang wie dieses, von zylindri- 
scher Gestalt, mit acht rundum verteilten Borsten. Das zweite Glied 
ist etwas mehr als halb so lang wie das erste und nur ein Drittel so breit 
wie dieses. Abweichend vom iibrigen Kérper erscheint es leicht grau 
gefarbt, vor allem in der Mitte; an der Basis ist es nur etwas, an der 
Spitze aber starker aufgehellt. Innen vor der Spitze steht ein kleines 
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Harchen, auf der Spitze selbst eine lange ungekndpfte Borste, die fast 
so lang wie das erste der Cerci-Glieder ist. 

Die Oberseite des Abdomens einschlieBlich der beiden Cerci sowie die 
Unterseite des neunten Segmentes sind matt und sehr dicht und fein 
gleichmaBig gekornelt. Auf der tibrigen Unterseite ist zwar ebenfalls 
an einigen Stellen eine solche Mikrostruktur zu erkennen. Sie ist aber 
dort diinner und la8t die Stellen glatt erscheinen. 

Die Beine sind recht schlank, nehmen vom vordersten zum hintersten 
Paar langsam an GréBe zu. Die Vorderhiiften sind ungefahr so lang, 
wie das Pronotum lang ist, und von konischer Gestalt. Die Trochanteren 
sind so lang wie die Hiiften breit. Auf den Hiiften stehen drei, auf den 
Trochanteren fiinf Borsten. Die Schenkel sind so lang wie die Hiften, 
aber héchstens halb so dick, zylindrisch, nach der Spitze hin kaum er- 
weitert, zu beiden Seiten der Ventralkante mit kleinen Boérstchen besetzt. 
Die Schienen sind um ein geringes kiirzer als die Schenkel, vorne zuge- 
spitzt, mit einer Anzahl kraftiger Borsten versehen. Die relativ groBen, 
unpaarigen Klauen sind halb so lang wie die Schienen, in der basalen 
Halfte mit zwei kleinen Borstchen. 


Die beiden anderen Beinpaare sind von ahnlicher Beschaffenheit wie 
das beschriebene vordere. Mit Ausnahme der Vorderhiiften ist die Ober- 
flache der Beine ziemlich glatt, die Vorderhiiften sind ebenso matt wie 
die Oberseite des Abdomens. 


c) Ausharten und Ausfirben. Die ausgeschliipften jungen Larven, 
die eine Zeitlang im Zuchtgefaé8 umhergelaufen waren, haben bald eine 
Stelle gefunden, an der sie sich linger aufhalten kénnen, um sich aus- 
zufarben und auszuharten. Hierbei wihlen sie méglichst solche Stellen, 
an denen sie von Partikeln rundum umgeben sind. Waren aber nicht 
gentigend Teilchen vorhanden, so tragen sie — immer noch unaus- 
gefarbt — solche aus der Umgebung an den von ihnen ausgesuchten 
Platz herbei. Dort schichten sie das Material um sich herum auf, so da8 
eine Art kurzer Gang entsteht. In Fallen, wo nur wenige Baupartikel- 
chen zur Verfiigung standen, begniigen sich die Larvchen mit dem Zu- 
sammensetzen von nur wenigen Teilchen, zwischen denen sie sich auf- 
halten. Ein solcher Fall ergab sich in einem Salznapfchen, in dem sich 
nur eine Anzahl von Hiern und drei leere Eihiillen befanden. Dort, wo 
vier der Kier etwas dichter zusammenlagen, schleppte ein Larvchen noch 
ein vertrocknetes Ei sowie drei in der Nahe befindliche leere Schalen 
herbei und setzte sich dann dazwischen. Wahrend dieser Bautitigkeit 
wurde das Luftschlucken unterbrochen. 

An solchen Ortlichkeiten nun harten und farben sich die jungen 
Larven aus. Nach etwa 1!/.—3 Std haben der Kopf und die drei Tho- 
rakalschilder ihre rostbraune Farbe erhalten und sind damit gehartet. 
Wahrend dieser Zeit sitzen aber die Tiere in ihren ,,Gangen“ nicht still, 
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sondern setzen hin und wieder das eine oder andere Teilchenihres ,,Baues“ 
an eine andere Stelle. Héufiger noch wenden sie sich um 180° um ihre 
Querachse, als steckten sie in einer Réhre, auch dann, wenn sie gar nicht 
in einer solchen saBen, wie z. B. in dem eben erwahnten Fall, wo die 
Larve lediglich zwischen einzelnen Partikeln steckte und nach allen 
Seiten hin véllige Bewegungsfreiheit hatte. Auch verlieBen sie gelegent- 
lich ihren ,,Bau“ und liefen in der Umgebung umher, alles Erreichbare 
mit den Antennen, Palpen und Mandibeln betastend. Sie kehrten mei- 
stens an ihren alten Platz zuriick. 


Die Hauptbetétigung dort war das Luftschlucken, wobei standig 
die Mandibeln ungleichmaBig weit gedffnet und geschlossen wurden. 
Nach etwa 11/,—2 Std hért das Luftschlucken auf. 


d) Nahrungsaufnahme. Sehr bald nach dem vollstindigen Aus- 
harten — oder auch schon kurz davor — verlassen die jungen Larven 
immer haufiger und fiir immer laingere Zeit ihre Réhren, um auf Raub 
auszugehen. In diesen Stadien wurden in die ZuchtgeféBe Fliegenmaden 
eingesetzt, die kleiner oder ebensogroB waren wie die Larvchen selbst. 
Begegnete nun ein Liarvchen einer solchen Made, so hieb es mit einer 
erstaunlichen Vehemenz seine Mandibeln blitzartig in den K6rper des 
Opfers ein. Da hierauf die Made sehr heftig mit ihrem ganzen Kérper 
zu schnicken anfing, und die kleine Velleius-Larve véllig auBerstande 
war, diese Bewegung auf irgendeine Weise, z. B. durch festes Anklam- 
mern an den Untergrund, abzubremsen, wurde sie mehrfach herum- 
geschleudert. Bald aber beruhigte sich die Beute, und der eigentliche 
FreBakt begann. An der Stelle, wo die Larve in die Made hineingebissen 
hatte, bewegte sie standig ihre Mandibeln, und zwar in der Art, daB 
immer die eine Mandibel weit gesperrt und die andere fast voéllig einge- 
schlagen war. Dabei fihrten die Mandibeln zu Beginn und am Ende 
ihrer Bewegung jedesmal eine kleine Zuckbewegung aus, In dieser Weise 
wird die Beute ahnlich wie von den Imagines durchgewalkt und das 
Opfer schnell und griindlich ausgedriickt und, da die Larven, wie die 
Imagines, extraintestinal verdauen, ausgesaugt. Wahrend des FreB- 
aktes arbeiten die Taster und die Vorderbeine, die naémlich die BiBwunde 
an die Mundoffnung heranzuhalten haben, fleiBig mit. Die Mittel- und 
die Hinterbeine sowie der Nachschieber dienen zur Verankerung wahrend 
der Nahrungsaufnahme. Gelegentlich wurde das Opfer losgelassen. Dann 
tastete die Velleius-Larve ganz kurz die allernichste Umgebung ab, 
wendete sich aber gleich darauf wieder der Beute zu, an der sie entweder 
an der alten Stelle weiterfraB oder irgendwo neu hineinbiB. In der Regel 
wurde nicht eher von dem Opfer abgelassen, als bis nur noch die aus- 
gedriickte und absolut leere Haut iibriggeblieben war, die dann einfach 
liegenblieb. Bis sie véllig vertrocknet war, wurde sie spater gelegentlich 
noch einmal aufgenommen. 

19* 
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Hatte eine Velleius-Larve eine Fliegenmade unmittelbar vor ihrer 
Réhre erfaBt, und wurde diese durch deren Hin- und Herschnicken nicht 
zerstort, versuchte das Larvchen sich mit der Beute dahinein zuriick- 
zuziehen. Gelang dies und wurde das Opfer aufgefressen, so wurde 
hernach der Rest als weiteres Bausteinchen in die Rohre eingebaut. 

Larvchen, die statt mit Fliegenmaden mit zerstiickelten Mehl- 
wirmern, kleinen Bréckchen von Pferdehackfleisch, Hornisseneiern oder 
ganz jungen Hornissenlarven gefiittert wurden, verhielten sich bei der 
Nahrungsaufnahme kaum anders als in der oben geschilderten Weise. 

e) Dauer des ersten Larvenstadiums. In der Regel wahrte das erste 
Larvenstadium bei den im Laboratorium gehaltenen Tieren 8 Tage. 
Eine Larve hautete sich jedoch schon nach 5 Tagen zum ersten Male, 
wahrend zwei andere 14 Tage bis zur ersten Hautung brauchten. 


Nicht nur die Dauer des ersten Larvenstadiums war verschieden 
lang, sondern die Tiere selbst wiesen unter sich am Tage vor der Hautung 
unterschiedliche Lange und Gewichte auf. Alle im Laboratorium ge- 
haltenen Larven wurden taglich gemessen und gewogen. Dreider Larven, 
die in Tabelle 5 angekreuzt sind, verloren 1 Tag vor der Hautung etwas 
an Gewicht. Auch bei diesen Messungen sind die Langenangaben je 
Larve Durchschnittswerte von je 10 Einzelmessungen. Die eingeklam- 
merten Zahlen stellen die MeBwerte am Tag des Auskriechens dar. 

Wie aus Tabelle 5 ersichtlich ist, bendtigte die Larvengruppe G 51 bis 
G 54, die mit Pferdehackfleisch gefiittert wurde, rund 8 Tage, bis sich 
die Tiere haiuteten, wogegen es bei der mit Mehlwurmstiickchen auf- 
gezogenen Gruppe G 57 bis G 59 nur 61/, Tage bis zur ersten Haéutung 


Tabelle 5 
; a i 
Bezslohs | ‘7 uarvens: (td tay worden ik iPag vor dee 
se Sy stadiums 1. Hautung Hautung 
Tage 
1 G dl 8 (6,1) 8,3 (1,51) 3,91 
2 G 52 8 (6,8) 8,7 (1,66) 5,56 
ra G 53+ 8 (6,2) 8,7 (1,72) 4,60 
4 G 54+ Tals (6,2) 8,9 (1,56) 4,82 
5 G 56+ ote (5,2) 9,2 (1,17) 5,58 
6 G 57 7 — 9,3 — 6,33 
7 G 58 61/, (6,2) 9,4 (1,97) 6,43 
8 G 59 61/ (5,7) 9,5 (1,92) 7,11 
Durchschnittswerte ~T/5 (6,06) ~9,0 | (1,64) ~5,80 


dauerte. AuBerdem waren die Larven der letzten Gruppe bis dahin 
grofer und schwerer geworden als die der ersten Gruppe. Die tégliche 
durchschnittliche Zunahme an Lange und Gewicht betrug bei den mit 
Pferdehackfleisch gefiitterten 
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G51:5,1% (der Lange); 15,2% (des Gewichtes) 


G 52 : 3,5 % ” oe) 20,2 % 2 2° 
G 53 : 5,0% ” ee) 18,5 % ” ” 
G 54 . 5,4% 99 Pry 21,9% °° ” 


Gesamtdurchschnitt 4,75% (der Linge); 18,95% des Gewichtes) 
und bei den mit Mehlwurmstiickchen gefiitterten 
G57: 7,5% (der Lange); 23,3% (des Gewichtes) 
et We (ee eae 25,3% ,, 
GEieswie7 Gals UN 5 31,6%  ,, , 
Gesamtdurchschnitt 9,87% (der Lange); 26,73% (des Gewichtes) 

Demgegeniiber betrug vom Tage des Schliipfens an bis zum Tage vor 
der ersten Hautung die durchschnittliche Gesamt-Zunahme der Kérper- 
lange 47,8 % (geringste Zunahme 27,9% bei G 52, gréBte Zunahme 77,0% 
bei G 56) und des Koérpergewichtes 247% (geringste Zunahme 159% bei 
G 51, gréBte Zunahme 377% bei G 56). 

f) Gestalt der jungen Larve vor der ersten Hautung. Das durch die 
Nahrungsaufnahme bewirkte Wachstum des Larvenkérpers hat dessen 
Gestalt vom Moment des Auskriechens aus dem Ei an bis zur ersten 
Hautung hin vollig verandert. Nicht mehr der Kopf ist die breiteste Stelle 
der Larve, sondern das dritte bis finfte Abdominalsegment. Der gesamte 
Organismus ist stark aufgequollen, wodurch die drei harter chitinisierten 
Thorakalplatten und die ,,verhornten“ borstentragenden Felder auf der 
Oberseite eines jeden Abdominalsegmentes alle auseinandergedriangt 
worden sind (s. Abb. 10). Die bisher zwischen den Hautfalten der Seg- 
mente seitlich unterhalb der hornigen Flachen versteckt liegenden 
Stigmen sind nunmehr auf die Oberflaiche gedrangt und fallen sogleich 
als kleine braune Flecken auf. Die drei Thoraxschilde sowie das ,,Felder‘‘- 
Paar des ersten Abdominalsegmentes sind auf der Oberflache ihrer Ringe 
weit nach vorne geschoben, die iibrigen verhornten Felder dagegen be- 
riihren den Vorderrand des betreffenden Segmentes. 

g) Verhaltensweise. Es wurde bereits (s. S. 268) erwahnt, daB die 
Larven des ersten Stadiums besonders bissig sind. In diesem Stadium 
sind sie auch am beweglichsten und geschicktesten. In den Zuchtgefa®en 
liefen sie standig umher. Etwa alle 12—20 Std hatten sie sich an einer 
anderen Stelle einen neuen ,,Bau“ errichtet, den sie wahrend des kurzen 
Besetzthaltens mehrfach verlieBen. Die Nahrung wurde auch nur in 
,,Unruhe“‘ aufgenommen, denn wahrend des FreBaktes wurde 6fters die 
Umgebung kontrolliert. Gelegentlich verlieSen die Larvchen auch das 
Opfer, machten einen ,,Rundgang“ im ZuchtgefaéB und fanden nach 
verschiedenen Umwegen wieder zur Beute zuriick. 

Wahrend des Umherstreifens waren stindig die Antennen, Palpen 
und Mandibeln in Bewegung, mit denen innerhalb eines bestimmten 
Aktions-Bereiches des Vorderkérpers, der dabei hin- und hergeschwenkt 
wird, alle erreichbaren Gegenstiinde abgetastet wurden. Diese wurden 
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nicht nur beriihrt, sondern die Larvchen bissen vielfach in sie hinein, 
als handelte es sich um eine Beute oder um einen Gegner. Streiften 
dabei die langen Tasthaare auf der Spitze der Cerci-Endglieder an irgend- 
einem Partikelchen vorbei, so zuckten die Tiere gewohnlich zusammen 
und zogen rasch ihr Hinterleibsende ein, indem sie es unter sich schoben. 
Diese Reaktion glich genau den Fallen, wo eine andere Larve die vorbei- 
laufende mit ihren Mandibeln hinten zwickte. 


FraBen zwei Larvchen gemeinsam an einer ziemlich groBen Made 
oder an einem gréBeren Bréckchen Fleisch, dann verhielten sich beide 
wahrend des FreBaktes so lange ruhig, als keines von der Anwesenheit 
des anderen etwas bemerkt hatte. Versuchte aber dann das eine Tier 
die Beute fortzuziehen, und spiirte das andere die Bewegung, so begann 
dieses ebenfalls zu ziehen, worauf jenes nun wieder verstarkt zerrte, und 
so fort. Da die Larvchen standig ihre Umgebung abtasteten, gerieten 
sie schlieBlich auch aneinander und schlugen dann mit ihren weit gedffnet 
gehaltenen Mandibeln blitzartig auf den Konkurrenten ein. Dieser bog 
dabei oft den Vorderkérper schwanenhalsartig zuriick, wobei die Man- 
dibeln und das vordere Beinpaar die Hiebe aufzufangen hatten. Der- 
artige Kimpfe hielten gewohnlich so lange an, bis sich die beiden Kontra- 
henten mehr und mehr von der Futterquelle entfernt hatten und sich 
nicht beide gleich darauf wieder an der Made trafen. 


3. Die weiteren Larvenstadien 

a) Beschreibung. In der Form des Korpers und in der Anordnung 
und Beschaffenheit der Borsten stimmen die Larven der Stadien IT 
und ITI, von der Gro8e abgesehen, in allen Wachstumsphasen fast vollig 
mit denen des Stadium I tiberein. Héchstens, daB die Zahl der Borsten 
auf den ,,verhornten‘‘ Feldern auf der Oberseite der Abdominalsegmente 
um ein oder zwei Stiick zugenommen und daB sich die Zahl der Harchen, 
die zwischen den Borsten stehen, in ganz geringem Ma vermehrt haben. 

b) Anzahl und Dauer der Larvenstadien. Ebenso wie fiir die Staphy- 
liniden-Art Aleochara curtula GorzE drei larvale Stadien bekannt sind 
— was nach VerHonrFr (1917a) auch fiir Carabus Linnarus und nach 
PuKowskg1 (1933) fiir Necrophorus Fasricius zutrifft —, so hat auch 
Velleius drei Larvenstadien. 


Die Dauer des ersten Larvenstadiums betragt, wie © bereits ausgefiihrt 
wurde, 5—14 Tage, im Durchschnitt 74/5. 

Auch die Linge des zweiten Larvenstadiums, das durchschnittlich 
12—13 Tage wahrt, war bei den Laboratoriumstieren erheblichen 
Schwankungen unterworfen. Die Dauer betrug im kiirzesten Falle 7, 
im langsten 18 Tage. 

Das dritte Larvenstadium dauert in der Regel 7—9 Monate, namlich 
vom September oder Oktober bis zum April oder Mai des folgenden 
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Jahres. Der friiheste von mir beobachtete Termin einer zweiten Hautung 
lag am 25. August, der spateste am 5. November. Die friihest erkannte 
Verpuppung einer Larve fand am 27. Marz, die spateste am 9. Juni statt. 

In den letzten Wochen vor der Verpuppung ist eine Art Ruhezustand 
(Vorpuppenphase) zu erkennen, in dem die Larven stark eingekriimmt 
in ihrer Héhlung liegen. Der Ubergang zu diesem Stadium fallt in die 


Abb. 10a—t. Larven aller drei Stadien von Vel- 
leius dilatatus in gleichem Ma8stab dargestellt. 
Verer. 3,8/1. Beborstung nicht eingezeichnet. 
a Stadium I, frisch geschlipft; b Stadium I 
einen Tag vor der ersten Hiutung; c Stadium 
II, unmittelbar nach der ersten Hautung; 
d Stadium II einen Tag vor der zweiten Hau- 
tung; e Stadium III unmittelbar nach der 
zweiten Hautung; f Stadium III am Tage des 
Erreichens der Maximallange 


Zeit von Anfang Marz bis gegen Ende April. Er lat sich zeitlich nicht 
abgrenzen. Manchmal befinden sich die Larven schon seit langerem in 
gekriimmtem Zustand, bewégen aber noch ihre Beine. 

¢) Hiautungsablauf. Die beiden Hautungen (zwischen dem I. und II. 
und zwischen dem II. und III. Stadium) zeigen unter sich den gleichen 
Verlauf und unterscheiden sich wohl kaum von der der meisten Euholo- 
metabolen. 

Wie iiblich wird das Abstreifen der Exuvie, also die eigentliche 
Hautung, durch ein AufreiBen der Cuticula langs der in der Exocuticula 
vorgebildeten Bruchlinien eingeleitet. Diese Bruchlinien verlaufen auf 
der Oberseite des Kopfes (s. Abb. 9) zunachst in Form eines nach dem 
Clypeus-Vorderrand hin offenen Rhombus, dessen Seiten etwas nach 
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innen gebogen und dessen Ecken abgerundet sind. Von der caudalwarts 
gelegenen Spitze des Rhombus an lauft die Linie schnurgerade tiber den 
Hinterteil des Kopfes und setzt sich dann tiber die drei Thorakalschilde 
auf die ersten Abdominalsegmente fort. Ist die Haut endlich gerissen, 
so suchen sich die Larven durch ahnliche Bewegungen aus ihr zu be- 
freien, wie sie dies beim Auskriechen aus dem Hi getan hatten (s. 8. 271). 
Hierbei wirken aber die Beine in erheblichem Ma8e mit. 

Die abgelegte alte Haut bleibt in ihrer Gesamtheit erhalten, schrumpft 
aber zusammen. Da die Héutungen gewohnlich innerhalb der _,,Bauten“ 
vollzogen wurden, verwendet sie die Larve tiber kurz oder lang als 
Baustein fiir die Réhrenwande. 

Das Verhalten der frisch gehauteten Larven gleicht dem der frisch 
aus dem Hi geschlipften. 

d) Gré8en- und Gewichtszunahme. Die taigliche Zunahme an GroBe 
und Gewicht ist wahrend eines Stadiums nicht konstant, sondern sie 
wird nach einer Zeit des ,,eigentlichen Wachstums“ erheblich geringer; 


Tabelle 6 
Dauer des Korperlinge Gewicht 
Bezeichnung 2. Larven- 1 Tag vor der 1 Tag vor der 
der Larve stadiums 2. Hautung 2. Hautung 

Tage mm mg 

G51 17 13,9 19,59 

G 52 10 15,6 26,42 

G 53 18 15,0 28,19 

G 58 7 15,1 29,83 
Durchschnittswerte 12—13 14,9 26,0 


ja, das Gewicht kann unmittelbar vor der Hautung sogar ein wenig 
abnehmen, was wohl auf verstirkten Stoffwechsel hindeuten diirfte. 

Um dies zu beweisen, seien zundchst in Tabelle 6 die entsprechen- 
den Werte von vier Larven des zweiten Stadiums mitgeteilt. 


Tabelle 7 
Tagliche Tagliche 
; Larve Zunahme Lingen- Gewichts- 
im Stadium IT innerhalb der zunahme zunahme 
% % 
G 51 ersten 7 Tage 7,6 21,0 
restlichen 10 Tage 1,2 3,3 
G 52 ersten 6 Tage 10,0 29,0 
restlichen 4 Tage 0,3 2,8 
G 53 ersten 9 Tage 6,6 22,0 
restlichen 9 Tage 0,4 1,4 
G 58 ersten 4 Tage 12,6 39,0 
restlichen 3 Tage 0,4 Wi 
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Die Daten der téglichen durchschnittlichen Zunahme an Linge und Ge- 
wicht bei diesen Larven einesteils wahrend der eigentlichen Wachstums- 
periode und andernteils wahrend der restlichen Zeit des Stadiums bis zu 
dem Tage vor der zweiten Hautung werden in Tabelle 7 wiedergegeben. 

Auch von Stadium zu Stadium ist die jedesmalige Gesamtzwnahme 
von Lange und Gewicht erheblich verschieden. In den folgenden Ta- 
bellen sind die Langen- und Gewichtszunahmen der Stadien I und II, 
jeweils bis zum letzten Tage vor der Hautung gemessen, mitgeteilt. 


Tabelle 8. Langenzunahme vom letzten Tag vor der ersten bis zum letzten Tag vor 
der zweiten Hautung 


Letzter Tag Letzter Tag 

arve - vor der vor der Zunahme Zunahme 
1. Héutung 2. Hautung um das in % 

mm mm 

G51 8,3 13,9 1,6fache 67 

G 52 8,7 15,6 1,8fache 79 

G 53 8,7 15,6 - 1,8fache 79 

G 58 9,4 15,1 1,6fache 61 

Durchschnitt 8,8 15,0 1,7fache 71,5 


Tabelle 9. Gewichtszwnahme vom letzten Tag vor der ersten bis zum letzten Tag 
vor der zweiten Hautung 


Letzter Tag Letzter Tag 
anes vor der vor der Zunahme . Zunahme 
Ie cat © 2. Hautung um das in % 
mg 
G51 3,91 19,59 5fache 400 
G 52 5,56 26,42 4,7fache 375 
G 53 | 4,60 29,93 6,5fache 550 
G58 6,43 29,83 4,6fache 365 
Durchschnitt | 5,12 26,44 5,2fache 422.5 


Wie sich zeigt, hat sich die durchschnittliche Lange der Larven vom 
Tage des Ausschliipfens an bis zur zweiten Haéutung hin etwas mehr als 
verdoppelt, ihr Gewicht dagegen hat durchschnittlich um mehr als das 
15fache zugenommen. 

Vergleicht man nun die durchschnittliche Gesamtzunahme der Ko6r- 
perlange und des Gewichtes wahrend des I. Stadiums (s. 8. 279) mit den 
Daten des II. Stadiums, so ergibt sich, daB das Wachstum der Larven 
innerhalb des letzteren bedeutend stiérker war als im ersteren. Dort betrug 
die Zunahme der Lange 47% und die des Gewichtes 247% ; hier aber 
sind die betreffenden Werte auf 71,5% bzw. 422,5% gestiegen. 

Unmittelbar nach der zweiten Hautung setzte wiederum ein starkes 


Wachsen ein, wobei der Larvenkérper eine weitere erhebliche VergréBe- 
rung erfuhr. Und zwar fand diese VergréBerung innerhalb der ersten 
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zwei oder drei Wochen nach dem Tag der zweiten Hautung statt, in 
denen die Velleiws-Larven ihre maxzimale Gréfe erreichten, und zwar um 
eine abermalige Langenzunahme von 50—60% und eine solche des 
Gewichtes von iiber 350%. Diese dritte Wachstumsperiode lief spéate- 
stens nach drei Wochen aus. Bis zu diesem Zeitpunkt kann die Larve 
das 80fache ihres Schlupfgewichtes erreicht haben, das sind weit tiber 
7000%. Die Maximalgré8e wurde bei 

G48 nach 11 Tagen mit 22,9mm und 120,35 mg 

G 525-20. S23 sf mm Yor ss.12 mer 

G58 , 12 , 4 244mm ,, 148,96 mg 
gemessen. 

Vom Tage des Erreichens der MaximalgréBe und des Maximal- 
gewichtes an sanken bei allen Laboratoriumstieren die Werte fiir Lange 
und Gewicht. Dieser ,,Schrumpfungsvorgang“ war nicht ganz gleich- 
maBig, sondern wurde von Zeit zu Zeit durch kleine Wiederanstiege 
unterbrochen. Auch geschah die Schrumpfung in verschieden groBen 
Schritten. So betrug die tagliche Schrumpfung im Durchschnitt fiir die 
drei oben erwahnten Larven etwa 0,3% der Lange und etwa 0,7% des 
Gewichtes. Hierbei spielte es keine Rolle, ob die Schrumpfungsphase 
in die Zeit der ersten Septemberwoche oder erst nach Mitte November 
fiel. Nach etwa 25—35 Tagen war dieser Vorgang abgeschlossen, wobei 
die Larven etwa 5—8% ihrer maximalen Lange und etwa 9—13% ihres 
maximalen Gewichtes verloren hatten. Mit Ausnahme nicht nennens- 
werter Schwankungen von Tag zu Tag nach oben und nach unten 
wurden die neuerlichen Werte den Winter tiber beibehalten. 

e) Bautitigkeit im Stadium II und III. Die alteren Velleiws-Larven 
besitzen wie die jiingsten einen gut ausgepragten Bauinstinkt. 

Mit Beginn des Stadiums II werden die Héhlungen weit exakter 
gebaut, als das im ersten Stadium geschah. Diese erweckten jetzt schon 
mehr den Kindruck einer wirklichen Réhre. Auch werden sie, abweichend 
von den Bauten des Stadiums I, nur selten aufgegeben, wenn tiberhaupt. 
Wahrend die Langsachsen der Rohren bei Stadium I in irgendeine be- 
liebige Richtung wiesen, lagen sie vom Stadium II an — zureichende 
Raumverhaltnisse vorausgesetzt — immer in der Vertikalen. Standig 
wurden die Wandungen der Ginge ausgebessert. An den beiden Enden 
der oben und unten offenen Réhren wurden immer wieder Partikelchen 
angebaut und abgebaut oder auch nur umgelagert. Als Werkzeug dienten 
hierzu die Mandibeln, bisweilen von den Vorderbeinen unterstiitzt. Das 
Anbauen oder Umsetzen eines Teilchens ging sehr schnell vonstatten. 
Kaum war ein solches gepackt, so hatte es die Larve schon untergebracht. 
Nach einigen Minuten drehte sich die Larve in ihrer Réhre um, indem 
sie den Vorderkérper um 180° um die Querachse wendete, an ihrem — 
vorerst noch stillgehaltenen — Abdomen vorbei nach der anderen Offnung 
hinkrabbelte und dann schlieBlich auch den Hinterleib durch eine rasche 
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Schnickbewegung in die neue Richtung brachte. Nun wurde die Bau- 
tatigkeit hier fortgesetzt, aber wiederum nur fiir einige Minuten; denn 
dann drehte sich die Larve erneut um, und so fort. 

In denjenigen GefaéSen, in denen sich nur so viel Mulm oder Holz- 
Raspelspane oder feine Papierschnipselchen befanden, da8 die Larven 
zwar gut bauen konnten, die Schichtdicke aber nicht fiir eine senkrecht 
stehende Anlage der Réhren reichte, wurden diese eben waagerecht 
gebaut. Auch im Laboratorium behielten die alteren Larven iiber 
mehrere Wochen hinweg einen einzigen Bau, bis dieser beispielsweise 
anlaBlich einer Erneuerung des Materials zum Opfer fiel. In der Regel 
war in solechen Fallen der Bau nach spatestens drei Tagen wiedererstan- 
den, bei alten Larven des Stadiums III, die schon seit langerer Zeit die 
Phase der maximalen Kérpergré8e titberwunden hatten, bereits nach 
etwa 15 Std. 

Gegeniiber dem ersten Stadium, wo die Larvchen standig ihre 
Bauten verlassen, um auf Raub auszugehen, findet man die Larven des 
zweiten und dritten Stadiums nur selten auBerhalb ihrer Réhren. Allen- 
falls schieben sie sich um ihre eigene Korperlénge aus dem Gang heraus, 
um einesteils neue Bausteinchen heranzuholen, anderenteils aber auch 
- um die Umgebung abzutasten. Wenn sie bei solchen Manipulationen 
auch ein Beutetier erwischten, so ist dies als ein zufalliger Gewinn zu 
betrachten. Denn weder auf jene Weise noch durch Umherschweifen 
auBerhalb des eigenen Baues gelangen die alteren Velleiws-Larven zu 
ihrer Nahrung. Vielmehr warten sie ab, bis eine Fliegenmade oder eine 
andere Insektenlarve oder sonst ein Opfer vor einer der beiden RGhren- 
é6ffnungen vorbeikommt, um dieses dann nach Art einer Ameisenlowen- 
oder Cicindela-Larve blitzschnell zu packen. In hohlen Baumen oder 
in denjenigen Vogelnistkasten, in denen reichlicher und auch recht 
feuchter Detritus vorhanden ist, hat sich meistens ein derartig reges 
Insektenleben entwickelt, daB es gar nicht selten vorkommt, da eine 
Fliegenmade oder sonstige Beute vor einer der Rohrendffnungen von 
Velleius-Larven auftaucht oder auch beim Herumkriechen innerhalb des 
Mulms direkt einen der Ginge durchkreuzt. 

Die Lage der Velleien-Bauten zur Umgebung war in den einzelnen 
Altersstufen verschieden. Die Larven des Stadiums I legten ihre H6h- 
lungen irgendwo im Innern des Mulmes an. Die des Stadium II und die 
jiingeren des Stadium III, die noch vor Erreichung der MaximalgréBe 
standen, bauten ihre Gange an der Oberfldche des Mulmes, wo auch die 
Wahrscheinlichkeit, da ein Beutetier wenigstens an der oberen Offnung 
vorbeilauft, relativ am gréBten ist; auBerdem werden in diesen Fallen 
herabgefallene Fleischbréckchen aus dem Hornissennest am ehesten ge- 
funden. Altere Larven schlieBlich, die die Maximalgro8e schon seit 
langerem hinter sich hatten, zogen sich tiefer in den Mulm zuriick und 
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bauten dann dort ihre Gange, die teils horizontal, teils vertikal verliefen. 
Oft waren diese ein klein wenig verzweigt.. An einer bestimmten, etwas 
erweiterten Stelle hielten sich diese Larven am meisten auf. 

Folgende Versuche zeigten sehr schén, daB sich die Larven des 
zweiten und dritten Stadiums, um Futter zu suchen, nicht weiter aus 
ihren Réhren begeben, als ihr Kérper lang ist — vorausgesetzt, daB sie 
nicht gar zu ausgehungert waren. 

1. In einem gréBeren GlasgefaéB mit einer etwa 5 cm dicken Mulm- 
schicht wurden 12 ausgewachsene Velleius-Larven gehalten, die sich 
bald nach ihrem Einsetzen senkrecht stehende Gange gebaut hatten. 
Jedesmal, wenn ich kleine Fleischbréckchen unmittelbar auf die Réhren- 
éffnung legte oder etwa 1—2 cm daneben, wurden diese innerhalb der 
nachsten 12 Std in die Bauten hineingezogen. In den Fallen aber, wo 
ich alle Fleischbréckchen mindestens 4cm von der Offnung entfernt 
ablegte, waren in der gleichen Zeit nur etwa 10—25% der Bréckchen 
unter der Oberflache verschwunden. 

2. Legte ich in den kleinen Gefaf8en, in denen nur eine einzelne Larve 
saB und wo die Gange horizontal angelegt waren, ein Fleischbréckchen 
dicht vor die Réhrenéffnung, so wurde es meistens sofort — innerhalb 
lmin — hereingezogen. Gab ich es aber an die entgegengesetzte 
Seite des etwa 5cm im Querschnitt messenden GefaéBes, dann befand 
sich das Futterklimpchen nach 24 Std immer noch dort, unberiihrt. 


f) Verhaltensweise. Mit zunehmendem Alter wurden die Larven in 
ihren Bewegungen in steigendem Mae trager, was vor allem von der 
zweiten Hautung ab auffiel. Wahrend des Fressens wurde zwischen- 
durch die Umgebung nicht mehr abgetastet. Die Larven blieben oft 
stundenlang an einer Stelle sitzen. Der Baueifer lieB stindig nach, auBer 
wenn nach einer St6rung ein neuer Gang gebaut werden muBte. Auch 
in der Abwehr zeigten sich die Tiere weniger schnell. Wenn sie im zweiten 
und im Anfang des dritten Stadiums noch ziemlich rasch nach der sie 
greifenden Pinzette bissen, so muBte man bei Tieren, die sich in der 
Schrumpfungsphase befanden oder dariiber hinaus waren, schon erheb- 
lich kraftiger driicken, bis sie die gleiche Reaktion zeigten. 


Schon vom zweiten Stadium an konnte man feststellen, daB die 
Larven viel vertraglicher zueinander waren als im ersten. Spater wurde 
diese Erscheinung noch deutlicher. So z. B. bei den 12 schon mehrfach 
erwahnten ausgewachsenen Larven, die sich gemeinsam in einem gréBe- 
ren Glas befanden. Dieses Gefai war staindig der AuBentemperatur aus- 
gesetzt. Wahrend des Winters konnte um die Mittagszeit fiir etwa 11/, 
bis 2 Std die Sonne auf das Glas scheinen. Bald darauf sammelten sich 
die Larven an einer engbegrenzten Stelle und saBen dann alle aufeinander. 
Auch bei Zimmertemperatur konnte man mehrere erwachsene Velleius- 
Larven in ein kleines an sich leeres Gefai 8 zusammensetzen und sie dann 
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sich selbst tiberlassen, ohne daB sie sich gegenseitig angriffen. Mit Larven 
des ersten Stadiums wire dieses undenkbar gewesen. 

Uber die Verhaltensweisen beim Bauen ist schon berichtet worden 
(s. S. 284—285),. 

g) Uberwinterung. Velleius tiberwintert als Larve. Hierzu suchten die 
im Laboratorium gehaltenen Larven die untersten Lagen des Mulms oder 
der Papierschnipsel auf. Dabei spielte die Dicke der Schicht keine 
Rolle. Auffallend war, daB die allermeisten Larven an den Wédnden der 
GlasgefaéBe (was tibrigens ein sehr bequemes Beobachten ermdglichte), 
ihre Bauten errichteten, die in der Mitte aufgebauscht wurden, so daB 
sie jetzt zitronenfo6rmig waren. 

Die beschriebene zentrifugale Orientierung nach der Peripherie hin 
ist offenbar ein niitzlicher Instinkt. Sowohl Rovucer (1871/73) als auch 
ich selbst stellten bei spaitherbstlichem Ausréumen von Hornissennestern 
aus Baumen fest, daB der gréBte Teil der ausgewachsenen Larven sich 
nicht etwa in der Mitte der Baumhdéhle im Mulm befand, sondern in den 
zwar ebenfalls morschen aber doch viel festeren Schichten der Héhlungs- 
wande. Griinde fiir die Entstehung eines solchen Instinktes waren wohl 
einzusehen. Erstens ist das Material der Wande der Baumhéhlungen 
_ immer feuchter als der lockere Mulm in der Mitte dieser H6hlungen. Und 
zweitens ist die Ruhe der Larven in der Wandung gesicherter als in der 
Mitte, wo der Detritus 6fter von wihlenden Mausen auseinandergerissen 
wird oder wo sich Kréten, Nattern, Schlafméause oder dg]. ihre Winter- 
quartiere einrichten kdnnen, was natiirlich die Bauten der Velleius- 
Larven zerstéren wiirde. 

Kin Teil der GeféSe mit den iiberwinternden Larven wurde bei 
Zimmertemperatur aufbewahrt, ein anderer drauBen im Freien in einer 
iiberdachten Hausnische. In beiden Fallen saBen die Larven durchweg 
ruhig in ihren waagerecht verlaufenden Réhren. Dabei wurde der Kopf 
senkrecht nach unten gehalten oder sogar noch tiber die Senkrechte 
hinaus in einem ventralwarts offenen Winkel von annadhernd 75° zur 
Langsachse des Kérpers. Das Analsegment wurde in der gleichen Weise 
gehalten. In dieser Ruhestellung wurde auBerdem noch das Abdomen 
etwas zusammengezogen, so daf die Tiere — von oben aus gesehen — 
einen stark verkiirzten und verdickten Eindruck machten. 

_ Die Larven verbrachten in der beschriebenen Haltung oft viele Tage 
hintereinander. Hin und wieder verlieBen sie ihre Quartiere und liefen 
— wieder voll ausgestreckt — umher, kehrten aber stets wieder dorthin 
zurick. Bei den im Zimmer gehaltenen Tieren war dieses Herumlaufen 
éfter beobachtet worden, als bei den der Kalte ausgesetzten. Jedesmal 
aber wenn die Sonne auf die GefaBe der letzteren schien, wurden diese 
relativ munter. Das gleiche konnte man auch feststellen, wenn man die 
Freiland-Larven in einen geheizten Raum brachte und sie dort aus 
ihren Bauten herausnahm. Sie marschierten sofort munter drauflos. 


288 RICHARD ZUR STRASSEN: 


An diesen Verhaltnissen anderte sich bis gegen Marz oder April 
nichts Wesentliches. Von da an aber gingen die Larven langsam in die 
Vorpuppenphase iiber. 


4. Das Puppenstadium : 

a) Vorpuppenphase und Puppenhiille. An den gleichen Stellen, an 
denen die ausgewachsenen Larven ihre Uberwinterungsquartiere gebaut 
hatten, verpuppten sie sich auch. Einige Wochen zuvor jedoch begannen 
sie damit, ihrer zitronenférmig aufgetriebenen Uberwinterungsréhre eine 
gleichmaBig ovoide Gestalt zu geben. Hierbei wurde die Wandung innen 
rundum mit kleinsten Partikelchen fein und sauber ausgekleidet. Ver- 
mutlich wurden hierzu, wie bei vielen Insektenlarven, Darmausschei- 
dungen als erhartendes Bindemittel verwandt, denn das Gebilde er- 
weckte den Eindruck eines wenn auch nur sehr zarten und hinfalligen 
Kokons. Hatte die Uberwinterungsréhre, aus der der Kokon entstehen 
sollte, auf einer Seite eine glatte Glasflache beriihrt, so wurde in vielen 
Fallen dieser Teil des kiinftigen Kokons nicht verkleidet. 

So entstanden die ,, Puppenhiillen“‘, die durchschnittlich 7,6 mm hoch, 
20,0mm lang und 15,1 mm breit waren. Eine etwa 3—5 mm starke 
Schicht aus Mulm, die sich unmittelbar auBen an den Kokon anschloB 
und die ebenfalls von der Larve herangetragen worden war, wies standig 
einen etwas hdheren Feuchtigkeitsgehalt auf als aller tibrige Mulm in 
der Umgebung. Es sah aus, als ob diese Feuchtigkeit von der Larve 
ausgeschwitzt worden ware. 

Sobald die Puppenhiille fertiggestellt war, stellten die Larven alle 
Bewegungen ein und verhielten sich véllig ruhig. Nun begann sich der 
Korper starker einzukriimmen, der Kopf wurde noch etwas starker auf 
die Ventralseite geklappt als dies wahrend der Uberwinterungsphase der 
Fall war, ebenso auch das Analsegment. Der Umfang des Abdomens 
wurde etwas groBer, als sei der Hinterleib angeschwollen. 

Die Dauer der Vorpuppenphase schwankte bei den im Warmen bzw. 
im Freien geziichteten Larven etwa zwischen 28 und 36 Tagen. Die 
Phase schlo8 ab mit der Verpuppung, also dem Abstreifen der Larven- 
cuticula, im Innern der Puppenhiille. 


b) Puppe. Die Puppe des Velleiws wurde bisher noch nicht be- 
schrieben. In meinen Zuchten habe ich rund 15 Puppen vor Augen 
gehabt. 

Uber den langsten Teil des Puppenstadiums hinweg waren die 
Puppen hellbraun gefiarbt. Erst kurz vor dem Schliipfen der Imagines 
verfarbten sie sich dunkelbraunschwarz. 


Kopf, Halsschild und Abdomen sind jeweils nahezu rechtwinkelig 
gegeneinander ventralwarts abgewinkelt (s. Abb. 11), und zwar der Kopf 
zum Halsschild um annihernd 80° und das Halsschild zum Abdomen 
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um etwa 100° bis 110°. Hierdurch kommt der Kopf wieder parallel zum 
Abdomen zu liegen. Das hier schon auffallend breite Halsschild ist 
ebenso stark gewélbt wie bei den Imagines. 

Das breitverflachte und an den Seiten gekantete Abdomen besteht 
aus acht deutlich voneinander getrennten Segmenten, wovon das letzte 
sehr klein ist. Das Abdomen enthalt die breiteste Stelle der Puppe. 
Jiingere und altere Puppen lassen sich durch die verschiedenartige Be- 
schaffenheit der kiinftigen Tergite der einzelnen Segmente unterscheiden. 
Bei ersteren nimmt jedes der Tergite 
von vorne nach hinten allmahlich an 
Hohe zu und fallt am Hinterrand steil 
ab. Bei letzteren dagegen sind jene 
schwellenartige Erhdhungen nahezu 
eingeebnet worden. 

Die Fliigeldeckenscheiden sind von 
Anfang an ausgebildet. In der ersten 
Zeit bedecken sie gewohnlich noch die 
Schenkel und Tibien der Hinterbeine. 

Die GréBenma8e aller gemessenen 
Velleius-Puppen lagen fiir die Linge 
zwischen 12,2 mm und 15,4mm und Abb. 1lau.b. Altere Puppe von 

2 i fs c Velleius dilatatus. a ventral, b von 
fir die Breite zwischen 4,2mm und links. VergréS8erung 3,5/1 
5,3 mm. 
c) Dauer des Puppenstadiums. Die von mir friihest festgestellte Ver- 
puppung einer im Freien gehaltenen Velleius-Larve erfolgte am 27. Marz, 
die spdteste am 18. Mai. Je jahreszeitlich friiher sich eine Larve ver- 
puppte, desto linger dauerte die Puppenruhe. So z. B. verpuppte sich 
Larve G 10 gegen Ende Marz und schlipfte erst nach 43 Tagen, bei G 9 
waren die entsprechenden Daten Mitte Mai und 27 Tage. Nach Scuav- 
Fuss (1916) sollen sich die Larven angeblich auch schon im Spatherbst 
verpuppen kénnen, wenn aber erst im Frithjahr, dann geschehe dies 
,etwa 8 Tage vor der Umwandlung zur Imago“. 
Bei in Zimmertemperatur gezogenen Tieren begann nach meinen 
Befunden das Puppenstadium erst nach dem 20. April. In der Regel 
dauerte es um 4—7 Tage langer als bei in der Kalte gehaltenen Larven, 
die sich zur gleichen Zeit verpuppten. 

d) Die Zeit der Imaginalhiutung. Es wurde schon mehrfach erwahnt, 
daB die Velleius-Imagines jahreszeitlich relativ spit erscheinende In- 
sekten sind. In der Regel ist nicht vor Ende Mai mit ihrem Auftauchen 
zu rechnen. 

DaB eine Puppe schliipfreif wurde, konnte man daran erkennen, dab 
sie etwa 3—5 Tage vor dem Schliipfen der Imago sehr schnell nach- 
dunkelte und eine schwarzbraune Farbe erhielt. Hierbei hinkten das 
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Halsschild und die Scheiden der Fliigeldecken etwas nach und hoben 
sich fiir 1 oder 2 Tage durch ein helleres Rostbraun von der dunklen 
Umgebung ab. Unmittelbar vor dem Schliipfen konnte man bei ent- 
sprechend giinstigem Licht durch die Puppenhaut hindurch auf der 
Ventralseite des Abdomens jedes Haar und jede Borste erkennen. Be- 
sonders deutlich war dies an den Seitenraindern zu sehen, weil sich hier 
die dunklen Borsten von dem hellen und durchsichtigen Seitenrandsaum 
der Puppenhaut abhoben. 

Die Termine der Imaginalhiutung oder des Schliipfens aus der Puppen- 
haut lagen bei meinen Tieren zwischen dem 8. Mai und dem 22. Juni. 
Der groéBte Teil der Kafer schliipfte erst nach Anfang Juni. 

Alle frischgeschliipften Velleien faérbten und harteten sich innerhalb 
der Puppenhiille (Kokon) aus und verlieBen diese erst nach 2—4 Tagen, 
ein Exemplar erst nach 8 Tagen. Mit den Mandibeln wurden die Wande 
der Puppenhiille leicht und schnell aufgebrochen. Im Nu hatten sich 
die Kafer bis zur Oberflache des Mulms hindurchgegraben und ver- 
suchten sowohl bei Tag als auch bei Nacht aus dem Gefa8 zu entkommen 
und auszufliegen. 


Zusammenfassung 


1. Bau und Leben des auffalligen, als selten geltenden ,,Hornissen- 
kafers“, Velleius dilatatus Fasricrus, wurden vollstandig beschrieben, 

2. Es hat sich erwiesen, daf die Kafer und ihre Larven nicht als 
Raubgdste tiber die Hornissenbrut herfallen, sondern sich als Rawmgéiste 
vorwiegend in dem Detritus unterhalb eines Hornissennestes aufhalten 
und sich dort in erster Linie von Fliegenmaden ernihren. 

3. Es besteht eine deutliche Bindung von Velleius dilatatus an Vespa 
crabro: Der Kafer reagiert auf einen chemischen Reiz, der von den 
Hornissen ausgeht. Bei fiihlerlosen Tieren blieb eine Reaktion aus. Es 
mu8 angenommen werden, da spezifische Geruchsreize die im Frihjahr 
schliipfenden Kafer zu den sehr verstreut liegenden Hornissennestern 
leiten. 

4. Kopulationen wurden mehrfach beobachtet. Die verhaltnismaBig 
grofen Kier werden einzeln in dem Abfallhaufen unterhalb des Hornissen- 
nestes abgelegt. 

5. Die Entwicklung konnte vom Ei bis zum Schliipfen der Imagines 
verfolgt und beschrieben werden. 

6. Schon bald nach dem Auskriechen aus dem Ei beginnen die Jung- 
larven sich Réhren zu bauen, was in den beiden spiteren Larvenstadien 
vervollkommnet wird. 


7, Die Nahrung der Larven aller drei Stadien gleicht im wesentlichen 
der der Imagines. 
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8. Zur Uberwinterung errichten sich die ausgewachsenen Larven in 
tieferen Mulmlagen kleine Héhlungen, die sie im Frithjahr zu Puppen- 
hiillen (Kokons) ausbauen. 


9. Nach der Fertigstellung der Puppenhiillen kriimmen sich die 
Larven stark ventral ein und verpuppen sich nach wenigen Wochen. 
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PROPORTIONIERUNG BEI ACANTHOOINUS ABDILIS L. 
(COL. CERAMB.) 
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A. Einleitung 


Im Jahre 1954 veroffentlichte ich die Ergebnisse einer Untersuchung 
- uber die Kérperproportionsinderungen bei Cerambyciden. Dabei stellte 
sich heraus, da die Korrelationen der einzelnen OrgangroéBen wahr- 
scheinlich durch verschiedenartige Faktoren (wie Wachstumsgradienten 
oder Materialkompensation) bedingt sind. Gegenstand dieser Arbeit 
waren 4 Arten der Gattungen Harpiwm und Rhagium, die fiir Bock- 
kafer unverhaltnismaGig kurze Fihler haben. Infolge der geringen GroBe 
der einzelnen Kérperteile — speziell der Antennen — war die MeB- 
ungenauigkeit relativ hoch. Sie wurde weitgehend ausgeschaltet durch 
Durchschnittsberechnungen an jeweils zahlreichen gleichgroBen Tieren. 
Damit konnten zwar die generellen Allometrien gut festgestellt werden, 
eine detaillierte, genauere Analyse war dagegen nicht mdglich. 
20* 
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So entschloB ich mich, weitere Untersuchungen am Zimmermanns- 
bock Acanthocinus aedilis L. (Abb. 1) durchzufiihren. Seitdem Cx. 
Cuampy (1924) durch einige MaBangaben das relativ beschleunigte 
Wachstum der Fiihler bei dieser Art belegt hat, fehlt eine wenatere 
Bearbeitung. 

Acanthocinus aedilis erschien besonders geeignet, die Proportions- 
verschiedenheiten auf breiter Basis zu analysieren. Infolge der enormen 
K6rpergréBendifferenzen muften 
sich dieAllometriekoeffizienten leicht 
und genau festlegen lassen. Wenn 
auch bereits verschiedene Unter- 
suchungen iiber Allometrien bei 
Coleopteren vorliegen (Cu. CHampy 
1924, G. Trtssier 1931, J. S. Hux- 
LEY 1927, 1931, 1932, B. Renscu 
1943, K. W. Harpe 1954) reichen 
diese nicht aus, generelle Regel- 
haftigkeiten zu erkennen. 

Infolge ihrer extremen Lange 
waren die Antennen sehr genau meB- 
bar. Damit war es méglich, die Pro- 
portionsverhaltnisse der Kérperteile 
bei einzelnen Individuen gut mitein- 
ander vergleichen zu kénnen. Weiter- 
hin konnte verschiedenen Fragen 
nachgegangen werden, z. B. ob eine 
individuelle Variabilitat in der Kér- 
per - Antennenlangen - Korrelation 
Abb. 1. Acanthocinus aedilisL., Weibchen  2Uftritt bzw. wie eng eine solche ist, 
(in) gd Mannehen echt he Tah. ob bei verschiedener Fihleriinge und 
relatiy kurz. MaBstab1cm.U.Braunsgez. gleicher Kérpergr6Be auf andere die 

Proportionen beeinflussende Fak- 
toren geschlossen werden kann, ob geographische Verschiedenheiten, wie 
sie von W. W. Atpatoyv (1926) fiir Bienen und I. Krumpincen (1936) 
und B. Renscw (1943) fiir Caraben nachgewiesen wurden, eine Rolle 
spielen. 

Die gute MeSbarkeit der einzelnen Fiihlerglieder erlaubte es ferner, 
Fragen der Allometrien innerhalb eines Organs naher zu priifen. 

So war das Ziel vorliegender Untersuchungen, die Verschiedenheiten 
der Korperproportionierung auf méglichst breiter Basis zu analysieren. 
Ks sollte versucht werden, an Hand der metrischen Untersuchungen 
Anhaltspunkte tiber die Faktoren zu gewinnen, die fir die Ausbildung 
der Kérperproportionen verantwortlich sind. 
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B. Material und Methode 


An 476 Acanthocinus aedilis (316 Mannchen und 160 Weibchen) wurden 
folgende Messungen ausgefiihrt (vgl. auch K. W. Harper 1954): 

1. Elytrenlange von der Basis bis zur Spitze, parallel zur Naht (zur Kontrolle 
links- und rechtsseitig). 

2. Elytrenbreite, gemessen wurde die breiteste Stelle unmittelbar hinter dem 
Thorax. Dieses Ma8 stellt also die Summe aus linker und rechter Elytrenbreite dar. 

3. Thoraxlange in der Medianebene. 

4. Thoraxbreite zwischen den duBersten Spitzen des links- und rechtsseitigen 
Brustdornes. 

5. Fihlerlange. Jedes Glied beider Antennen wurde einzeln gemessen, auBer- 
dem die jeweilige Gesamtlainge der Fihler. Es ergab sich stets eine Ubereinstim- 
mung zwischen der Summe der Glieder und der im ganzen gemessenen Antenne. 

6. Extremitaéten. Von allen Beinen wurde einzeln die Femur-, Tibia- und 
Tarsuslange bestimmt. 

Das Material stammt aus dem Senckenberg-Museum zu Frankfurt, der Zoologi- 
schen Staatssammlung zu Munchen und der Privatsammlung des Verfassers. Fir 
freundliche Uberlassung danke ich Frl. Dr. E. Franz und Herrn Konservator 
H. FREUDE. 


C. Eigene Untersuchungen 
I. Die Proportionsunterschiede der verschiedenen Kérperteile 
1. Die Korrelation zwischen Fihlerlinge und KérpergréBe 


Der Zimmermannsbock Acanthocinus aedilis L. zeichnet sich durch 
eine besonders starke Sexualdifferenz der Antennenlange aus (Abb. 1). 
Wahrend die Fiihler bei den Weibchen etwa doppelt so lang sind wie 
der Korper, kénnen sie bei den Mannchen die 5fache Korperlange er- 
reichen. Den Proportionsunterschieden dieser im mannlichen Geschlecht 
exzessiv ausgebildeten Fihler, die auch in ihren Hinzelgliedern sehr exakt 
meBbar sind, wurde im Rahmen dieser Arbeit besondere Beachtung 
geschenkt. 

In Abb. 2 ist in einem doppelt logarithmischen Koordinatensystem 
die Lange der Fiihler zur absoluten Elytrenlange aufgetragen (absolute 
Werte Tabelle 1 und 2, Spalte 8). Auf die ZweckmaBigkeit, die Elytren- 
lange als Bezugsgr6Be zu verwenden, habe ich 1954 bereits hingewiesen. 
Die doppelt logarithmische Auftragung erméglicht eine leichte Be- 
stimmung des Allometriekoeffizienten « (aus der Huxleyschen Allometrie- 
formel y=b - z*) nach dem Tangens des Winkels, der von eingezeichneter 
Geraden und Abszisse gebildet wird. Jeder Wert in der Abb. 2 stellt 
den Durchschnitt von linkem und rechtem Fiihler von je 20—28 Tieren 
bei den Mannchen und von 13—18 Individuen bei den Weibchen dar. 


Aus der Kurve fiir die Mannchen geht die enorm starke positiv 
allometrische Zunahme der Antennenlange bei steigender KorpergréBe 
hervor. Bei den Tieren von der kleinsten Gréfenklasse bis zu etwa 
11,5 mm Elytrenlinge betragt der Anstiegswinkel (die eingezeichnete 
Kurve wurde abgeschatzt, nicht berechnet) 68°; das entspricht emem 
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Allometriekoeffizienten von «—2,48. Dieses tiberproportionale Wachs- 
tum der Fithler wurde schon von Cu. CHampy (1924) erkannt. Obwohl 
dieser Autor nur 5 Werte von verschieden groBen Tieren angibt und die 
Fihlerlange auf die Gesamtlinge der Tiere bezieht, erhielt ich nach 
Berechnung seiner Werte den gleichen auch 
von mir gefundenen Allometriekoeffizienten. 


Es entging Cuampy aber, da diese positive 
Allometrie bei den gré8ten Tieren nicht linear 
fortgesetzt wird (s. Abb. 2, A). Dieser neue 
Befund an Acanthocinus hat bereits einige 
Parallelen in der Literatur, bei denen sich zeigt, 
da8 stark positiv wachsende Organe bei den 
groBten Individuen unter der theoretisch zu 
erwartenden GréBe bleiben (z. B. J. 8S. HuxLEY 
1932: Mandibeln von ILwcaniden, Horn von 
Xylotrupes; K.W. Harpe 1954: Antennen von 
Harpium sycophanta). Die Erscheinung [abt 
sich am zwanglosesten durch Materialmangel 
bzw. Materialentzug durch konkurrierende 

a. 9 0 2 mm Organe erklaéren (s. auch J. S. Huxuiny 1932, 
Abb.2. Mannliche (A)und 3B. Renscow 1954, K. W. Harpe 1954). 


weibliche (6) Antennen- A - = 2: 
lange als Funktion der Die absolut wesentlich kiirzeren Fiihler der 
Elytrenlange aufgetragen. Weibchen nehmen mit wachsender Elytrenlange 
Abszisse: absolute Hlytren- aa 3 : 
lange; Ordinate: absolute ebenfalls positiv allometrisch zu, allerdings 
Antennenlinge. c : = a 
Gonsithumibehe erheblich geringer als bei den Mannchen. Ihr 
Koordinaten Anstiegswinkel (Abb. 2, B) betrégt 55°=« 1,48. 
Cu. Cuampy (1924) verdffentlichte fiir die Weib- 
chen nur 2 Werte, deren Berechnung einen Koeffizienten von 1,38 ergab, 


einen Wert, der dem von mir ermittelten auBerordentlich nahe kommt. 
Im Gegensatz zu dem Abfall der Kurve bei den gréBten Minnchen, 
lassen sich alle Durchschnittswerte bei den Weibchen zwanglos durch 
eine Gerade verbinden. : 
Das umfangreiche Material und die gute MeBbarkeit infolge der 
absoluten GréBe der Antennen gestattete nun eine nahere Analyse. 


2. Die individuelle Variabilitat der Fiihlerlénge 


Da die Durchschnittswerte in der Abb. 2’ sehr dicht an den ein- 
gezeichneten Kurven liegen, scheint die Korrelation zwischen Fiihler- 
und Elytrenlange sehr eng zu sein. Betrachtet man die Einzelwerte 
naher, so ist es erstaunlich, daf bei einer Berechnung der Durchschnitts- 
werte eine derartig enge Korrelation itberhaupt resultiert ; denn die indi- 
viduelle Variabilitaét ist enorm gro%. Zwei Beispiele, bei denen es sich 
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jeweils um 2 Mannchen gleicher Elytrenlinge handelt, zeigen dies 
besonders deutlich: 


Puhlerlange a a bei 10,3 mm Elytrenlange 
oder 
; Fiihlerlange 55,4 mm 
78,8 m: 
Die Fiihlerlingendifferenzen betragen in diesen Fallen 23,4 bzw. 
25,8 mm, das ist aber mehr als 1/, des Fiihlerlangenunterschiedes aller 
untersuchten Mannchen, deren Fiihlerlinge von 24,4—93,1 mm (Difte- 
renz 68,7 mm) variiert; die Elytrenlange schwankt hierbei zwischen 
6,9—13,5 mm. : 
Bei den Weibchen wurden ebenfalls erhebliche individuelle Unter- 
schiede festgestellt : 
Fiihlerlange 30,0 saa BoietGs aan 
35,1 mm 


at bei 10,8 mm Elytrenlange. 


oder 


40,2 mm 

Die hier ermittelten Differenzen in der Fiihlerlinge von 5,1 bzw. 
5,5 mm sind zwar absolut erheblich geringer als bei den Mannchen, 
doch machen sie ebenfalls etwa 1/,; der Gesamtdifferenz von 16,3 mm 
- (21,1—37,4 mm Fihlerlange) aller gemessenen Weibchen von 7,9 bis 
13,2 mm Elytrenlange aus. 

Diese Variabilitat zeigt, daB die individuelle Ausbildung der Fiihler- 
linge nicht nur durch die KoérpergréBe (bzw. Elytrenlinge) bestimmt 
wird. Ich versuchte daher, weitere Beziehungen zu finden, um auch den 
Ursachen der individuellen Variabilitaét naher zu kommen. 

Zunachst sollen aber die Korrelationen der anderen Korperteile zur 
Elytrenlange kurz besprochen werden. 


UN ae alae ee bei 11,8 mm Elytrenlange. 


3. Die Korrelationen zwischen Elytrenlinge und anderen Korpermapen 

Abnlich wie die Fiihler lassen auch die anderen gemessenen K6rper- 
teile enge Korrelationen zur Elytrenlange erkennen. Alle ermittelten 
absoluten Durchschnittswerte sind in den Tabellen 1 (Mannchen) und 2 
(Weibchen) zusammengestellt. 

Nach der Abb. 3, in der doppelt logarithmisch die Werte fiir die 
Mannchen aufgetragen sind, wurden folgende Korrelationskoeffizienten 
ermittelt: 


Elytrenbreite « = 1,19 (Anstiegswinkel 50°) 
Thoraxbreite. . .. . “« = 1,19 (Anstiegswinkel 50°) 
Thoraxlange. .... “% = 1,19 (Anstiegswinkel 50°) 
Vorderbeinlange . . . « = 1,13 (Anstiegswinkel 48,5°) 
Mittelbeinlange “= 1,15 (Anstiegswinkel 49°) 
Hinterbeinlange . = 1,05 (Anstiegswinkel 46,5°) 
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Tabelle 1. Die absoluten Werte der ausgemessenen Kérperabschnitte bet den Mdnnchen 
von Acanthocinus aedilis (in mm) 


(Jeweils Durchschnitte von 20—28 Individuen, nach der Elytrenlange geordnet.) 


Blytren- | Elytren- | Thorax- | Thorax-| Vorder- Mittel- Hinter- Fuhler- 
lange | breite lange breite | beinlange | beinlange | beinlange lange 
1 2 3 4 5 6 ih 8 
8,0 4,2 2,0 3,6 8,0 8,9 10,5 32,7 
8,8 4,7 2,3 3,9 8,7 10,0 11,2 41,2 
9,2 4,9 2,4 4,1 9,2 10,5 WIT 44,9 
9,6 5,1 2,5 4,4 9,7 10,9 12,4 — 52,1 
9,9 5,4 2,6 4,6 10,4 11,4 13,2 57,8 
10,3 5,7 2,7 4,8 10,6 11,6 13,5 58,9 
10,6 5,8 2,8 4,9 11,0 12,2 13,9 65,9 
10,8 6,0 2,9 5,1 11,4 12,7 14,2 67,1 
11,0 6,1 3,0 5,2 11,6 12,9 14,5 69,9 
11,3 6,3 3,0 5,4 11,9 13,2 14,9 73,0 
11,6 6,5 331 bib 12,3 13,4 15,5 76,6 
11,9 6,7 3,2 Dei, 12,5 13,9. _ 15,8 78,8 
12,3 6,9 3,3 5,9 13,0 14,5 16,3 82,9 
12,9 13,3) 3,5 6,2 13,4 15,1 16,8 85,0. 
Durchschnitt: 

10,6 5,8 2,8 4,9 11,0 12,2 13,9 | 63,4 


Tabelle 2. Die absoluten Werte der ausgemessenen K6rperabschnitte bei den Weibchen 
von Acanthocinus aedilis (in mm) 


(Jeweils Durchschnitte von 13—18 Individuen, nach der Elytrenlange geordnet.) 


Elytren- Thorax- | Thorax- | Vorder- Fiuhler- 
lange breite lange breite beinlange | beinlange | beinlange lange 
1 2 3 4 5 6 7 8 

8,8 4,6 2,0 3,7 ile 8,7 10,5 24,2 

9,6 5,0 23 4,1 8,5 9,8 11,4 28,6 
10,0 5,2 2,3 4,4 8,6 10,1 11,6 29,8 
10,3 5,4 2,4 4,5 9,0 10,6 12,2 ea sy 
10,7 5,7 2,5 4,6 9,3 10,9 12,9 33,3 
11,0 5,9 2,6 4,8 9,8 11,1 13,2 35,5 
11,3 6,0 2,7 5,0 10,1 11,4 13,7 36,4 
11,7 6,3 2,7 5,1 10,6 11,9 14,0 37,4 
12,0 6,4 2,8 5,3 10,7 L231 14,4 38,4 
12,5 6,7 2,9 5,5 11,2 PAE 14,9 40,4 

Durchschnitt: 
10,8. | 55,72 I tae 2 ORR ane rags ea a 33,6 


Bei den Mannchen wachsen also alle gemessenen Kérperteile positiv 
allometrisch zur Elytrenliinge und zwar — wie aus Abb. 3 hervorgeht — 
nahezu linear. Hin stirkerer Abfall der Werte bei den gré8ten Tieren 
(wie es bei der Fiihlerliinge der Fall war) ist bei diesen Korperteilen 
nicht mit Sicherheit nachweisbar, wenn auch im Vorder- und Hinterbein 
eine solche Tendenz leicht angedeutet erscheint (Abb. 3, A und C). 
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Bei den Weibchen ergeben sich in den Koeffizienten erhebliche 
Abweichungen gegeniiber den Mannchen: 


Elytrenbreite . . . «=1,13 (Anstiegswinkel 48,5°) 
Thoraxbreite. . . . «=1,15 (Anstiegswinkel 49,0°) . 
Thoraxlinge. . . . «=0,97 (Anstiegswinkel 44,0°) 
Vorderbeinlange . . « = 1,09 (Anstiegswinkel 47,5°) 
Mittelbeinlange . . «=1,00 (Anstiegswinkel 45,0°) 
Hinterbeinlange . . « =1,05 (Anstiegswinkel 46,5°) 


Mit Zunahme der Elytrenlinge wachst also 
die Elytrenbreite und Thoraxbreite positiv, die 
Thoraxlange negativ allometrisch, d. h. die 
groBeren Tiere werden relativ kiirzer und brei- 
ter. Das Mittelbein verandert seine Proportio- 
nen nicht, wahrend die beiden anderen Extre- 
mitatenpaare bei gréBeren Individuen relativ 
etwas langer werden. 


In der Abb. 3 liegen die Durchschnittswerte 
der einzelnen Korperteile jeweils eng an den 
eingezeichneten Geraden. Doch ist — wie bei 
den Fithlern — auch hier die individuelle 
Variabilitat recht groB. 


Bei den Mannchen z. B.: ken Gre. 
Hinterbein: 13,8 mm : rr Abb. 3. Die verschiedenen 
1 52 mm bei 11,0 mm Elytrenlange Korperteile der Mannchen 
2 } a als Funktion der Elytren- 
Vorderbein: 9,9 eat bei 10,3 mm Elytrenlange lange aufgetragen. 4 Hin- 


11,3 mm terbein; B Mittelbein; C 

. Vorderbein; D Elytren- 

r bei den eibchen: breite; # Thoraxbreite; 
ode d Ww F Thoraxlinge. Abszisse: 
absolute Elytrenlinge; Or- 


ee ae bei 10,7 mm Elytrenlinge = dinate: absolute Lange der 


13,5 mm 


Korperteile. 
Vorderbein: 9,2 mm . S Logarithmische 
10.7 mm/ P¢ 11,0 mm Elytrenlinge. iodvdtnaten 
> 


Diese Differenzen bei Tieren jeweils gleicher Elytrenlange machen 
ebenfalls einen hohen Prozentsatz der bei der Gesamtzahl festgestellten 
Unterschiede aus. 


4. Die Parallelitit in der individuellen Variabilitit verschiedener Kérperteile 


Bei der groBen individuellen Variabilitat in der Ausbildung der Fihler- 
und Extremitatenlinge unabhangig von der KorpergréBe (bzw. Elytren- 
lange) erhob sich die Frage, ob bei einem Individuum-die Abweichungen 
vom jeweiligen Durchschnittswert untereinander in Beziehung stehen. 

Um dies feststellen zu kénnen, wurde innerhalb einer Gruppe von 
Tieren mit gleichlangen Elytren bei jedem Individuum die Abweichung 
jedes Maes vom Durchschnittswert bestimmt. Es standen mir z. B. 
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21 Mannchen mit einer Elytrenlange von 10,3 mm zur Verfiigung, von 
denen die prozentualen Abweichungen jedes Kérpermafes vom Durch- 
schnittswert in Tabelle 3 zusammengestellt sind. Die Anordnung erfolgte 
nach der Starke der Fihlerlangenabweichungen (Spalte 1). 


Tabelle 3. Prozentuelle Abweichungen der Einzelwerte vom Durchschnittswert bet 
21 Ménnchen gleicher Elytrenlange 
Elytrenlange = 10,3 mm. (Geordnet nach der Fithlerabweichung.) 


Vorder- 
bein 
123 + 17,4 + 3,8 + 5,6 + 3,7 0 +3,7 +2,1 
210 + 15,2 + 9,4 + 6,5 +1,5 0 + 3,7 +4,2 
267 | +14,3 43.3 + 5,6 +2.6 —1,8 0 acts iy | 
Oe) Ps 8a sey + 6,0 ae ea 0 +4,2 
207 Aen] eb 2 +7,8 aes y 0 +7,4 Bees | 
305 + 10,0 +1,9 + 2,2 + 2,6 +41,8 —3,7 +2,1 
220 + 8,8 +0,9 + 2,6 ? + 1,8 + 3,7 +2,1 
184 + 8,3 0 —1,7 — 2,6 —1,8 0 —2,1 
42 + 6,5 + 3,8 04s + 0,7 +3,5 ATA 0 
85 + 2,5 —4,2 —3,0 —3.0 —1,8 0 — 2,1 
120 + 0,8 —0,9 —2,2 —0,7 0 0 0 
265 Pty ed REST yi ary sek == 35 ae | 
23) Is. (-=5,3 0 0 0 43,5 £337 +21 
139 —5,4 — 2,8 —3,0 —0,7 —1,8 0 0 
27 —5,6 0 —3,0 0 +3,5 0 0 
4] —8,0 +1,4 —1,7 —0,4 | —5,3 0 —4.2 
32 — 9,3 0 0 + 0,7 0 0 + 2,1 
34 —10,0 —4,2 —3,9 — 2,2 — 3,5 + 3,7 —4,2 
Usb eee Saal ag IC) a SLT a ta as pe aro Beh | 
65 —12,1 —1,9 — 3,5 —3,4 —1,8 —3,7 —2,1 
44 — 25,7 —6,1 — 6,0 — 6,7 —5,3 —7,4 — 6,2 


Vergleichen wir zundchst die Spalten 1—4 der Tabelle, so zeigt sich, 
dafi — von wenigen Ausnahmen abgesehen — allgemein bei positiver 
Abweichung der Fihlermafe eine ebensolche bei allen drei Beinpaaren 
auftritt. Bei negativer Fuhlervariation sind die Abweichungen der 
Extremitaéten negativ. Wenn auch in der Starke der Abweichungen 
keine vollige Parallelitaét im einzelnen herrscht, laBt es sich doch als 
Regel ansehen, daB bei Beinen und Antennen eine gleichgerichtete indi- 
viduelle Variabilitat vorliegt, d. h. Tiere, die beziiglich ihrer Elytren- 
lange tibermaBig lange Fihler haben, zeigen auch extrem lange Beine, 
Individuen mit relativ zu kurzen Fihlern haben auch zu _ kurze 
Beine. 


Die Elytrenbreite und die Thoraxmafe scheinen sich hingegen anders 
zu verhalten. Die Spalten 5—7 der Tabelle 3 zeigen kaum eine gleich- 
mafige Verteilung der positiven und negativen Abweichungen. Bei 
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diesen Kérperteilen mu8 aber beriicksichtigt werden, daB infolge ihrer 
absolut geringen GréfBe (in der betreffenden Tiergruppe): 


Elytrenbreite . . . 5,7 mm 
Thoraxbreite . . . 4,8mm und 
Thoraxlange . . . 2,7 mm im Mittel 


die kleinste Abweichung des MeBwertes eine sehr hohe Prozentabwei- 
chung ergibt. Ein MeSunterschied von 0,1 mm entspricht 


bei der Elytrenbreite ..... 1,8%, 
bei der Thoraxbreite ..... 2.1%, 
bei der Thoraxlinge sogar. . . 3,7%. 


Da in diesen Maen tiberhaupt nur maximale absolute Unterschiede 
von 0,2 bzw. 0,3 mm festgestellt wurden, die noch in den Bereich der 
MeBfehler fallen, kann nicht itiber das tatsichliche Verhalten von indi- 
vidueller Abweichung der Elytrenlange und der Thoraxmafe entschieden 
werden. 

Bei den Extremitaten sind die Prozentabweichungen bei einer MeB- 
differenz von 0,1 mm erheblich geringer: 


Vorderbein . . 0,9%, 
Mittelbein. . . 0,9%, 
Hinterbein . . 0,7%. 


Diese Werte sind immerhin noch so hoch, daB die Unvollkommenheit 
der Parallelitét zwischen Fiihler- und Extremitaitenabweichung durch 
-geringe MeBfehler erklart werden kann. 

Um wenigstens teilweise diesen Einflu8 der MeBungenauigkeit aus- 
zuschalten, fate ich jeweils 5 (oder 6) in der Tabelle 3 aufeinander- 
folgende Tiere zusammen und berechnete den Durchschnitt der Ab- 
weichungen: Tabelle 4 A. Von 3 Tiergruppen anderer Elytrenlange sind 
entsprechende Werte in Tabelle 4B, C und D zusammengestellt. Es 
ergibt sich hieraus, daB allgemein mit dem Abweichungsgefalle der Fithler 
vom positiven zum negativen Maximum ein dhnliches Abfallen der 
Extremitatenwerte beobachtet werden kann. Wenn auch bei der Zu- 
sammenstellung dieser Durchschnittswerte kleine UnregelmaBigkeiten 
auftreten, kann doch an der allgemeinen Giiltigkeit paralleler indivi- 
dueller Abweichungen der Fiihier- und Extremitatenlinge vom Durch- 
schnitt nicht gezweifelt werden. 


_-Tabelle 5 zeigt die individuellen Fihler- und Extremitatenabwei- 
chungen vom jeweiligen Durchschnitt bei 16 Weibchen gleicher Elytren- 
lange (10,7 mm). Es ist recht deutlich, da auch hier die positiven bzw. 
negativen Abweichungen individuell gekoppelt sind.~Bei der Prifung 
einer weiteren GroSengruppe bestiatigte sich dieser Befund. Elytren- 
breite und Thoraxma8e wurden in die Tabelle nicht mit aufgenommen, 
da die geringfiigigen GréBenunterschiede keine eindeutige Auswertung 
zulieBen. 
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Tabelle 4. Prozentuelle Abweichungen der Einzelwerte vom Durchschnittswert bet 
Ménnchen jeweils gleicher Elytrenlinge Jeder Wert: Durchschnitt von 5—8 Individuen 
(Geordnet nach der Fithlerabweichung) — 


Beine 


A, Elytrenlinge 10,3 mm 


6 +13,8| +4,5 
5 +5,4 | —0,1 
5 —5,2 | —1,2 
5 —13,8 | —2,8 
B. Elytrenlange 11,0 mm 
5 +86] +1,5 
5 +4,9} +0,7 
5 —3,6 | —1,1 
5 —10,4 | —0,9 


Mittel- 
bein 


C. Elytrenlinge 11,6 mm 


+3,0 7 | +5,7]| +2,2 
—1,4 8 +1,2} +0,2 
0 6 —2,0 | —0,5 
—2,5 5 —7,3 | —2,6 
D. Elytrenlinge 9,9 mm 
42,1 7 a ese ee Oe 
+1,5 6 +2,2 | —0,4 
—0,9 a4 —2,9 0 
— 2,8 6 —10,0 | —0,8 


Ast 
=i 
+0,6 
wits 


+ 2,1 
—0,1 
—0,4 


.—2,0 


Tabelle 5. Prozentuelle Abweichungen der Hinzelwerte vom Durchschnitiswert bei 
16 Weibchen gleicher Elytrenlange Elytrenlange = 10,7 mm 
(Geordnet nach der Fiihlerabweichung) 


Tier Nr. 


Hinter- 
bein 


) 
. 
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oy 
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5. Proportionsunterschiede bet geographisch entfernten Populationen 


B. Renscu stellte 1943 an Caraben fest, daB die mediterranen Rassen 
relativ lingere Fihler und Extremititen haben, als die nérdlichen Ver- 
treter der jeweiligen Art. W.W. Atpatov (1926) hatte bei geographi- 
schen Rassen der Honigbiene ebenfalls eine Zunahme der relativen Bein- 
und, Riissellange nach Siiden hin gefunden. Zwar ist der hier unter- 
suchte Acanthocinus aedilis im europiéischen Raum nicht in unter- 
schiedliche Rassen differenziert, trotzdem war zu priifen, ob Tiere ver- 
schiedener Herkunft ahnliche Proportionsunterschiede aufweisen, wie 
Caraben und Bienen. Die festgestellte individuelle Variabilitét kénnte 
also — falls sich geographische Unterschiede ergeben — auf diese zuriick- 


zufiihren sein. 
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Bei meinem Material befanden sich 2 Gruppen von Tieren, die von 
mir an geographisch verhaltnismaBig weit entfernten Punkten gesammelt 
worden waren: 


Jenesien bei Bozen, Siidtirol, Héhenlage etwa 
1100 m. 


Nordwestdeutsche 
(Westf.) und im Himmling. 


Die Fiihlerlainge jedes dieser Tiere ist in Abb. 4 als Funktion der 
Elytrenlainge in einem doppelt logarithmischen Koordinatensystem ein- 
getragen. Bei den Mannchen zeigt sich deutlich, daB die Werte der nord- 
deutschen Tiere (Punkte) allge- 
mein tiber denen der italienischen 


80 Mannchen und 27 Weibchen: 


36 Mannchen und 22 Weibchen: Tiefebene, bei Minster 


mm 

Individuen (schrage Striche) lie- 
gen. Das heif®t die Tiere von °° a? 
Tirol haben bei gleicher Elytren- 80 407% ; 
lange deutlich kirzere Fihler. ae 

Pee dem ieibahen aaiudsdic ag 
Fiihlerlangenunterschiede zwi- °° f ie a 
schen den Tieren aus Nord- i i 


deutschland (Kreise) und Tirol 
(Schragstriche) nicht so deutlich. 
Immerhin ist erkennbar, daB in 40 
der Abb. 4 die Kreise im ganzen 
etwas iiber den Schragstrichen 
liegen, daB also auch die nord- 30 
deutschen Weibchen gegentiber 
gleichgroBen Tieren aus Tirol in 
der Fiihlerlange etwas iiberlegen 
sind. 


10 11 12 13) mm 


7 Gare 


Diese Befunde an Acanthoci- 
nus sind sehr iiberraschend, da 
die Proportionsverschiedenheiten 
in den Fiihlern zwischen nérdli- 
chen und siidlichen Vertretern 


Abb. 4. Die Antennenlinge einzelner Tiere 
als Funktion der Elytrenlénge aufgetragen. 
/ M&nnchen von Tirol; ® Minnchen von Nord- 
westdeutschland; \. Weibchen von Tirol; 
O Weibchen von Nordwestdeutschland. Ab- 
szisse: absolute Elytrenlange; Ordinate: 
absolute Antennenlinge. Logarithmische 


dieser Art den Ergebnissen an Koordinaten 

Caraben (B. Renscu 1943) ge- 

rade entgegengesetzt sind. Die Verhaltnisse bei den Acanthocinus- 
Mannchen sind aber so eindeutig, daB an ihrer Realitaét nicht gezweifelt 
werden kann. Die oben besprochenen individuellen Abweichungen in 
der Fiihlerlange sind nach diesen Ergebnissen zum Teil auf verschiedene 
Herkunft des Materials zuriickzufiihren; dies allein geniigt jedoch nicht 


zur Erklarung der Variabilitaét. Bei den Tieren von Jenesien kommen 
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namlich ebenfalls noch enorme Schwankungen in der Fihlerlange vor, 
obwohl alle diese Individuen einer engen Population entstammen; sie 
wurden an einem Tage auf einer Kiefernlichtung von etwa 10050 m 
GréBe gefangen. Bei 2 Mannchen von 10,3 mm Elytrenlinge konnte 
z. B. 43,6 baw. 62,6 mm Fihlerlange gemessen werden. 

Nach den Befunden paralleler individueller Abweichungen von 
Fiihlern und Extremitaiten war zu erwarten, da die siidtiroler Tiere 
entsprechend ihrer kiirzeren Fiihler auch kiirzere Extremitaten haben 
als die nordwestdeutschen Individuen. In der Abb. 5 sind die Werte 
fir die Hinterbeine der norddeut- 
schen (Punkte) und der italienischen 
(Striche) Mannchen sowie die entspre- 
chenden Daten fiir die Vorderbeine bei 
den Weibchen doppelt logarithmisch als 
Funktion der Elytrenlange eingetragen. 

Die dargestellten Verhaltnisse beim 
Hinterbein sind typisch fiir alle 3 Bein- 
paare der Mannchen. In der Abb. 5 A 
liegen die Punkte allgemein héher als die 
Striche. Uberschneidungen treten zwar 
in stirkerem Ma8e auf als bei den Fiih- 
lern, doch kann dies in der gréferen 

8 9 10 1 1213 mm MeBungenauigkeit der erheblich klemeren 
ep Minmchen (4) und die Venisn, xtremititen begriindet sein. Jeden- 
beinlangen einzelner Weibchen (B) falls laBt sich erkennen, daB die Acan- 
als Munktion der Llytrenlinge a thocinus-Mannchen in Tirol allgemein 


getragen. “ Ménnchen yon Tirol; 


® Mannchen von Nordwestdeutsch- guch kiirzere Hxtremitaten haben als 
land; \, Weibchen von Tirol; O Weib- 


chen von Nordwestdeutschland. in Norddeutschland. 
Abszisse: absolute ly trenlange: Im Gegensatz hierzu lieBen sich fiir 
Ordinate: absolute Beinléngen. : Ee amen tes ae - 

Logarithmische Koordinaten die weiblichen Extremitaten — als cha- 


rakteristisches Beispiel wurde in der 
Abbildung das Vorderbein gewahlt — keine Unterschiede bei den geo- 
graphisch so weit entfernten Individuen nachweisen. 


II. Proportionsunterschiede innerhalb der Kérperteile 
1. Korrelationen der einzelnen Fiihlerglieder zum Gesamtfiihler 

Im vorigen Kapitel wurde das korrelative Verhalten verschiedener 
ganzer Korperteile naher analysiert. Die gute MeBbarkeit der einzelnen 
Fithlerglieder erlaubte es nun, auch die Beteiligung der Einzelglieder 
an der GesamtvergroBerung festzustellen. Da sich hierin erhebliche 
sexuelle Differenzen bemerkbar machen, miissen Mannchen und Weib- 
chen gesondert besprochen werden. 
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a) Die Verhiltnisse bei den Minnchen. In Tabelle 6 sind — nach der 
Gesamtfihlerlinge geordnet — die absoluten Lingen der einzelnen 
Glieder zusammengestellt. AuSerdem ist unter der Tabelle jeweils die 
prozentuale Langenzunahme jedes Gliedes — bezogen auf das ent- 
sprechende Glied beim kiirzesten Fiihler als Ausgangsgr6Be — angegeben. 


_Tabelle 6. Die absoluten Langen der einzelnen Fiihlerglieder bei den Mdnnchen von 
Acanthocinus aedilis (in mm) 


(Jeweils Durchschnitte von 15—21 Individuen, nach der Fiihlerlange geordnet) 


Langen der einzelnen Fiihlerglieder 
Glied 2} Glied 3 | Glied 4 | Glied 5 | Glied 6 | Glied 7| Glied 8| Glied 9} Glied 10 | Glied 11 


lange 


0,440 | 2,925 | 2,960 | 2,900 | 3,080 | 3,130 | 3,365] 3,255) 3,195 3,730 
39,18 | 2,725 | 0,523 | 3,265 | 3,445 | 3,462 | 3,800 | 3,930 | 4,395| 4,240] 4,290 5.130 
45,10 | 2,850 | 0,567 | 3,550 | 3,735 | 3,786 | 4,190 | 4,435 | 5,150) 5,075| 5,145 6,540 
49,58 | 3,000 | 0,600 | 3,760 | 3,940 | 4,080 | 4,615 | 4,880 | 5,785} 5,655| 5,880 7,410 
54,90 | 3,165 | 0,643 | 3,960 | 4,245 | 4,450 | 5,030 | 5,365 | 6,420| 6,325) 6,560 8,720 
58,70 | 3,318 | 0,689 | 4,170 | 4,510 | 4,735 | 5,310 | 5,730 | 6,920} 6,890} 7,035 9,450: 
63,03 | 3,415 | 0,685 | 4,385 | 4,805 | 5,000 | 5,730 | 6,165 | 7,480| 7,510) 7,860 | 10,615 
66,40 | 3,570 | 0,681 | 4,550.| 4,930 | 5,255 | 5,870 | 6,485 | 7,940] 7,915} 8,180 | 11,070 
69,25 | 3,646 | 0,738 | 4,660 | 5,080 | 5,400 | 6,140 | 6,810 | 8,180; 8,260} 8,540 | 11,740 
73,00 | 3,820 | 0,795 | 4,930 | 5,370 | 5,740 | 6,480 | 7,080 | 8,740} 8,790; 9,030 | 12,260 
75,81 | 3,875 | 0,830 | 5,025 | 5,530 | 5,935 | 6,750 | 7,310 | 9,055} 9,060| 9,445 | 13,030 
78,25 | 3,913 | 0,842 | 5,090 | 5,670 | 6,085 | 6,940 | 7,665 | 9,330} 9,425} 9,770 | 13,560 
81,15 | 4,040 | 0,868 | 5,340 | 5,885 | 6,250 | 7,375 | 7,865 | 9,630} 9,790 | 10,140 | 14,220: 
84,20 | 4,170 | 0,880 | 5,535 | 6,080 | 6,590 | 7,440 | 8,240 |10,130 10,130 | 10,620 | 14,570 
88,90 | 4,280 | 0,933 | 5,750 | 6,345 | 6,880 | 7,775 | 8,730 |10,610 |10,820 | 11,270 | 15,690 


' Prozentueller Anstieg : 
_-183,6 | 71,5 | 112,0| 96,6 | 114,4 | 137,3 | 152,5 | 179,0 | 215,3 | 232,5 | 253,0 | 320,5 


Betrachten wir den relativen GroBenanstieg der Glieder, so ergeben sich 
2 wichtige Befunde: 


1. An der extremen Fiihlerlangenzunahme sind die einzelnen Glieder 
nicht gleichmafig beteiligt; vielmehr nimmt die prozentuale Lingen- 
zunahme vom 1. zum 11. Glied zu. Die RegelmaBigkeit dieses Anstiegs 
wird nur vom 2. Glied durchbrochen; doch kann dies seinen Grund in 
der absolut geringen GréBe dieses Gliedes haben, wodurch sich MeBfehler 
besonders stark auswirken kénnen. Der Befund zunehmender Ver- 
groBerung von den proximalen zu den distalen Gliedern hin ist unab- 
hangig von der absoluten Ausgangsgré8e: Bei kleinster Fihlerlinge ist. 
z. B. das 5. Glied kleiner als das 4., oder das 10. kleiner als das 9. Glied. 
Bei gréBter Fiihlerlange sind dagegen umgekehrt das 5. baw. 10. Glied 
absolut deutlich gréBer als das 4. baw. 9. Glied. Im Filer ist also 
eine von proximal nach distal zunehmende Wachstumsintensitat vor- 
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handen, die von der absoluten Lange der Hinzelglieder unabhangig 
zu sein scheint. 


2. Mit zunehmender Fihlerlinge nehmen die Glieder 1—7 relativ 
weniger, die Glieder 8—11 dagegen stirker zu als die Gesamtfiihler- 
lange. Es ist auffallig, da8 der Umschlagpunkt vom relativ schwacheren 
zum relativ starkeren Wachstum hinter dem 7. Glied liegt, also nicht 
in der Mitte der Zahl der Glieder, sondern etwa in der Mitte der Ldnge 
des Gesamtfihlers. Das Langenverhaltnis zwischen 1.—7. und 8. bis 
11. Glied betragt bei der Tiergruppe mit den kirzesten Fiihlern 


17,930 : 13,545 mm. 


Infolge der unterschiedlichen Langenzunahme der einzelnen Glieder 
kehrt sich dies Verhaltnis lang- 

/ wn.ciedSam bis zur Gruppe mit den 
langsten Fiihlern um in 


ne wa 40,693 : 48.390 mm. 

" f Die Lage des Umschlagpunktes 
i | hs spricht fiir ein Wachstumsge- 
‘ . 4 A  26lie4 fe, das den Fiihler kontinu- 
‘ a Padi ierlich und unabhangig von der 

a Vf | oo Gliedeinteilung durchzieht. 
al wa as ae 3Glied Zur genaueren Quantifizie- 
aA J ak web rung der verschieden starken 
vee By a Langenzunahmen der Einzelglie- 
bs y es der gegeniiber dem Gesamtfiihler 
Di Met | Ves wurden die Werte der Tabelle 6 
ft in ein doppelt logarithmisches 
oe Koordinatensystem eingetragen. 
Dabei ergab sich ein iiberraschen- 


der Befund. Wahrend die Glie- 
aoe ed! der 6;)F und 8. her Viersrokernuac 


? OE ie Re ee des Gesamtfihlers kontinuierlich 
Abb. 6. Die Linge des 3., 7. und 11. Fiihler- D 
gliedes der Minnchen als Funktion der ganzen zunehmen, erfolgt bei den an- 


Antennenlinge aufgetragen. A bszisse : absolute deren Gliedern eine Anderung 
Fiihlerlange; Ordinate: absolute Gliedlinge. ; es BS 
Logarithmische Koordinaten in der Starke der Langenzu- 


nahme. 


In Abb. 6 sind als Beispiel fiir diese Verschiedenheit die Verhaltnisse 
beim 3., 7. und 11. Fihlerglied graphisch dargestellt. Das 3. Glied 
reprasentiert in dieser Abb. 6 den Typ des 1., 3., 4. und 5., das 7. den 
des 6., 7. und 8. Gliedes, waihrend das 11. Glied charakteristisch fiir alle 
3 distalen Fihlerglieder (9., 10. und 11.) ist. . 
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Zeichnerisch wurden folgende Werte fiir den Koeffizienten «, der die 
Allometrie der Kinzelglieder zur VergréBerung des Gesamtfiihlers ver- 
deutlicht, bestimmt: 

Vom 1. bis zum 7. Glied 
ist « bei kurz- und lang- 
fiihlerigen Individuen klei- 


Bei kurzfiiblerigen | Bei langfiihlerigen 
Tieren (Fiihler Tieren (Fiihler 
etwa 30—55 mm) | etwa 55—85 mm) 


ner als 1, vom 8. bis zum 1, Glied 0,39 0,62 
11. Glied gréBer als 1. Dies 7 chee cen Ce 
bestatigt die Befunde der 5. Glied 0,70 0,90 
Tabelle 6, daB bei steigen- 4 oe nee 
A iS : . Glie i 
der Fiihlerlange 1.—7. Glied 8. Glied 1.09 
schwacher, 8.—1ll. Glied 9. Glied 1,21 1,09 
tg ih 10. Glied 1,35 115 
relativ starker zunehmen i Gina 51 119 


als der Gesamtfihler. 
Als weiteres Ergebnis la8t sich aus der obigen Zusammenstellung 
ersehen, da bei den langfiihlerigen Tieren die Koeffizienten des 1. bis 
5. Gliedes (2. ausgenommen) grofer, die des 9.—11. Gliedes dagegen 
kleiner sind als bei den kurzfiihlerigen Tieren. Bei ma iger Fiihler- 
vergroBerung (von 30—55 mm) sind also im Vergleich zu starker Fihler- 
groBenzunahme (von 55—85 mm) die proximalen Glieder 1—5 relativ 
- schwacher, die distalen Glieder 9—11 relativ starker an der Gesamt- 
vergroBerung beteiligt. “ig 


Tabelle 7. Die absoluten Langen der einzelnen Fiihlerglieder bei den Weibchen von 
Acanthocinus aedilis (in mm) 
(Jeweils Durchschnitte von 10—12 Individuen, nach der Fiihlerlinge geordnet) 


Langen der einzelnen Fiihlerglieder 


Glied 1| Glied 2| Glied 3} Glied 4| Glied 5) Glied 6) Glied 7 | Glied 3| Glied 9} Glied 10 | Glied 11 


linge 
total 


2,247 | 2,353 | 2,200) 2,000 | 2,020 
2,670 | 2,800 | 2,610} 2,430 | 2,440 
2,842 | 2,970 | 2,830] 2,634°) 2,670 
2,985 | 3,070 | 2,973 | 2,774 | 2,850 


23,70 
27,46 
29,20 
30,15 


2,420 | 0,382 | 2,682 | 2,600 | 2,410 | 2,390 
2,630 | 0,470 | 2,940 | 2,950 | 2,780 | 2,800 
2,700 | 0,558 | 3,110 | 3,068 | 2,950 | 2,910 
2,732 | 0,508 | 3,230 |'3,143 | 2,985 | 2,990 


31,50 | 2,860 | 0,550 | 3,320 | 3,330 | 3,150 | 3,180 | 3,040 | 3,200 | 3,040 | 2,910 | 2,920 
33,05 | 3,000 | 0,575 | 3,500 | 3,490 | 3,273 | 3,310 | 3,185 | 3,415 | 3,200 | 3,045 | 3,050 
34,33 | 3,080 | 0,637 | 3,690 | 3,635 | 3,400 | 3,463 | 3,310 | 3,535 | 3,310 | 3,082 | 3,170 
35,15 | 3,010 | 0,580 | 3,610 | 3,620 | 3,440 | 3,550 | 3,500 | 3,680 | 3,530) 3,270 | 3,420 


3,590 | 3,825 | 3,630 | 3,415 | 3,540 
3,680 | 3,900 | 3,680 | 3,470 | 3,640 
3,800 | 4,000 | 3,863 | 3,590 | 3,770 
3,900 | 4,090 | 3,980} 3,790 | 3,970 
4,110 | 4,370 | 4,140 | 3,950 | 4,050 


36,50 
37,37 
38,73 
39,75 
41,47 


3,210 | 0,666 | 3,750 | 3,780 | 3,535 | 3,673 
3,300 | 0,670 | 3,830 | 3,830 | 3,610 | 3,770 
“3,342 | 0,675 | 3,945 | 3,970 | 3,780 | 3,910 
3,470 | 0,690 | 3,990 | 4,010 | 3,900 | 3,970 
3,620 | 0,730 | 4,180 | 4,180 | 4,000 | 4,120 


Prozentueller Anstieg: - 
74,8 | 49,6 | 91,2 | 55,8 | 60,75 | 66,0 | 72,3 | 82,8 | 85,6 | 88,2 | 97,4 100,5 


b) Die Verhiiltnisse bei den Weibchen. Wie aus Tabelle 7 hervorgeht, 
steigt auch bei den Weibchen die prozentuale Langenzunahme der 
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einzelnen Glieder bei Vergré®erung des Gesamtfiihlers vom 1. bis zum 
11. Glied kontinuierlich an (Ausnahme: 2. Glied). Bis zum 6. Glied 
einschlieBlich ist die relative VergroéBerung schwacher als die des ge- 
samten Fiihlers, vom 7.—ll. Glied dagegen starker. Der Ubergangs- 
punkt zwischen 6. und 7, Glied (bei den Mannchen zwischen 7. und 
8. Glied) entspricht auch bei den Weibchen etwa der Mitte des ganzen 
Fithlers. Die Gro8enverhaltnisse zwischen 1—6. und 7.—11. Glied 
betragen ; 
bei der Gruppe mit kirzeren Fihlern 12,88 : 10,82 mm, 

bei der Gruppe mit langeren Fihlern 20,62 : 20,85 mm. 

Die Berechnungen der Koeffizienten « ergaben fiir das 1., 3. und 4. Glied 
deutliche Unterschiede zwischen kurz- und langfihlerigen Tieren. Als 
Werte fiir « wurden festgestellt: 


mm 
Bei kurzfiihle- | Bei langfiihle- 
rigen Tieren rigen Tieren 5 
(Fiihler etwa | (Fihler etwa 
23—30 mm) 30—42 mm 
/ 10.Glied 
1. Glied 0,46 0,82 A ? 
3. Glied 0,57 0,85 
4, Glied 0,73 0,90 
5. Glied , 0,88 
6. Glied 0,97 
7. Glied 1,05 
8. Glied 1,09 
9. Glied 1,11 
10. Glied 1,17 
11. Glied 1,26 


Ahnlich wie bei den ersten 5 Glie- 
dern des mannlichen Fiihlers nehmen 
beim Weibchen 1., 3. und 4. Glied bei 30 40 


50 mm 
maBiger FihlervergréBerung deut- Abb. 7. Die Lange des 1. und 10. Fiihler- 


; = , re gliedes der Weibchen als Funktion der 
lich schwacher zu als bei starkerFiih- ganzen Antennenlange aufgetragen. Ab- 


lergr6Benzunahme. Beiallenanderen  82isse: absolute Fiihlerlinge; Ordinate: 
Gliedern konnten dagegen keine ae Pe ooraamien tt? tate 
Differenzen im Koeffizienten « fest- 

gestellt werden. In Abb.7 sind als Beispiel die Lingen des 1. und 
10. Fithlergliedes als Funktion der Gesamtfihlerlinge doppelt logarith- 
misch eingetragen. Aus der Abb.7 diirfte deutlich hervorgehen, da8 
sich die Werte fiir das 10. Glied zwanglos durch eine Gerade verbinden 
lassen, wahrend dies beim 1. Glied nicht mdglich ist. 


2. Korrelationen der einzelnen Beinglieder zur Linge des jeweiligen 
ganzen Beines 
Nach den interessanten Befunden an den Fihlern lag es nahe, auch 
den Grad der Beteiligung von Femur, Tibia und Tarsus an der Gesamt- 
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vergroBerung der Beine zu untersuchen. Die Extremititen sind bei 
Acanthocinus aedilis absolut klein; gegeniiber den Fiihlern muB daher 
fir die einzelnen Beinglieder eine gewisse MeBungenauigkeit in Kauf 
genommen werden. Diese wird jedoch im wesentlichen durch die gro8e 
Zahl der untersuchten Tiere und durch Messungen auf beiden Kérper- 
seiten ausgeglichen. — 

a) Die Verhaltnisse bei den Mannchen. In der Tabelle 8 sind die 
absoluten MaBe von Femur, Tibia und Tarsus der einzelnen Beine 
zusammengestellt. Wie bei den Fiihlergliedern wurde auch hier unter 
der Tabelle der prozentuale Anstieg der jeweiligen Gesamtlange und der 


Tabelle 8. Die absoluten Ldngen der einzelnen Beinglieder bei den Ménnchen von 
Acanthocinus aedilis (in mm) 
(Jeweils Durchschnitte von 14—18 Individuen, nach der Beinlange geordnet) 


Mittelbein 


Vorderbein Hinterbein 


Ge- 
sam 


Ge- 


es Tibia 


Femur} Tibia | Tarsus Femur Tarsus Femur| Tibia | Tarsus 


7,87 | 3,02 | 2,80 | 2,05 | 8,60} 3,27 | 3 2,22 | 10,16 | 3,73 | 3,74 | 2,69 
8,35 | 3,23 | 2,98 | 2,14 |] 9,62| 3,68 | 3,44 | 2,50 | 11,01 | 4,02 | 4,03 | 2,96 
8,70 | 3,41 |. 3,09 | 2,20 | 10,07 | 3,83 | 3,71 | 2,53 | 11,26 | 4,10 | 4,12 | 3,04 
9,20 | 3,70 | 3,20 | 2,30 | 10,55 | 3,96 | 3,85 | 2,74 | 11,72 | 4,30 | 4,36 | 3,06 
9,58 | 3,83 | 3,31 | 2,44 |.10,77| 4,02 | 3,96 | 2.79 | 12,12,| 4,47 | 4,52 | 3,13 
10,00 | 3,95 | 3,57 | 2,48 | 10,99 | 4,08 | 3,98 | 2,93 | 12,72 | 4,72 | 4,76 | 3,24 
10,32 | 3,98 | 3,74 | 2,60 | 11,21| 4,18 | 4,08 | 2,95 | 13,08 | 4,86 | 4,89 | 3,33 


13,45 | 4,92 | 4,97 | 3.56 
13,71 | 5,03 | 5,04 | 3,64 
13,94 | 5,08 | 5,12 | 3,74 
14,10 | 5,14 | 5,18 | 3,78 
14,33 | 5,21 | 5,27 | 3,85 
14,69 | 5,38 | 5,45 | 3,86 
15,13 | 5,52 | 5,70 | 3,91 
15,46 | 5,72 | 5,80 | 3,94 
15,75 | 5,85 | 5,91 | 3,99 
15,91 | 5,95 | 5,96 | 4,00 
16,08 | 6,00 | 6,03 | 4,05 
16,30 | 6,08 |-6,11 | 4,11 
16,93 | 6,27 | 6,39 | 4,27 


10,51 | 4,01 | 3,78 | 2,72 
10,74 | 4,12 | 3,86 | 2,76 
10,97 | 4,17 | 3,94 | 2,86 
11,16 | 4,25 | 3,99 | 2,92 
11,36 | 4,38 | 4,03 | 2,95 
11,65 | 4,58 | 4,10 | 2,97 
11,84 | 4,69 | 4,14 | 3,01 
12,05 | 4,81 | 4,21 | 3,03 
12,26 | 4,90 | 4,29 | 3,07 
12,54 | 4,98 | 4,47 | 3,09 
12,86 | 5,03 | 4,70 | 3,13 | 14,30] 5,40 | 5,24 | 3,66 
13,10 | 5,14 | 4,76 | 3,21 | 14,69 | 5,64 | 5,30 | 3,75 
13,71 | 5,32 | 4,95 | 3,44 | 15,43 | 5,88 | 5,73 | 3,82 


Prozentueller Anstieg: 
74,2 | 76,2 | 76,8 | 67,8 | 79,4 |.79,8 | 84,2 | 72,1 | 66,6 | 68,1 | 70,8 | 58,7 


11,42 | 4,29 | 4,14 | 2,99 
12,00 | 4,61 | 4,32 | 3,07 
12,43 | 4,79 | 4,53 | 3,11 
12,65 | 4,83 | 4,70 | 3,12 
12,85 | 4,92 | 4,76 | 3,17 
13,06 | 4,98 | 4,87 | 3,21 
13,18 | 4,99 | 4,94 | 3,25 
13,36 | 5,07 | 5,00 | 3,29 
13,67 | 5,17 | 5,05 | 3,45 
13,96 | 5,23 | 5,10 | 3,63 


_ Gliederlangen von der Gruppe mit kiirzesten zur Gruppe mit lingsten 
Beinen angegeben. Aus diesen Werten ergibt sich, da auch die einzelnen 
Beinglieder unterschiedlich an der Gesamtvergr6Berung der Extremi- 
taten beteiligt sind. Prozentuell nehmen Femur und Tibia stiarker, der 
Tarsus dagegen wesentlich schwacher zu als das jeweilige ganze Bein. 
Die relative GréBenzunahme von Femur und Tibia ist insofern noch 
unterschieden, als die Tibia regelmaBig den Femur tibertrifft. Da dieser 
Befund bei allen 3 Extremitaten tibereinstimmt, scheinen hier einheitlich 
wirkende Faktoren und keine Zufalligkeiten vorzuliegen. 

21* 
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Bei den Beinen finden sich somit ganz andere Verhiltnisse als bei 
den Fihlern. Wahrend letztere durch eine besonders starke GroéBen- 
zunahme der distalen Glieder charakterisiert waren, liegt das Haupt- 
wachstum der mannlichen Extremititen im mittleren Glied, dem Femur. 

Wie bei der Behandlung der Antennen deutlich wurde, gestattet aber 
nur eine Analyse der Einzelwerte der Tabelle einen genaueren Hinblick 
in die Vorgiinge, die sich bei der GréBenzunahme des ganzen K6rper- 
teiles abspielen. In der Abb. 8 sind die Langen von Femur, Tibia und 
op Tarsus des Vorderbeines als Funk- 

tion der Gesamtlinge dieser Extre- 


6 mitaét doppelt logarithmisch darge- 
m any stellt, die Extremwerte jedes Bein- 

? Cope gliedes sind durch eine Gerade 
x. Gs verbunden. Diese eingezeichneten 

4 ee - Geraden werden im allgemeinen der 
y Mi ae Lage der Einzelwerte jeweils gut 

Mf aa gerecht; damit wird die Giiltigkeit 

3 if Pai des Verhaltens der Beinglieder, wie 


sie auf Grund des Vergleiches der 
Extremwerte nach der Tabelle 8 be- 
sprochen wurde, allgemein bestatigt. 

In der Abb.8 sind nun die 
leichten rhythmisch erscheinenden 
Schwankungen bei Zunahme der 
Vorderbeinlinge sehr auffallig, die 


7 8 9 10 11) 12 13.14 mm 
Abb. 8. Die Lange der ménnlichen Vorder- 5 sie é : 
beinglieder als Funktion der ganzen Vor- bei Femur und Tibia ziemlich ent- 


derbeinlange aufgetragen. Abszisse: abso- gegengesetzt verlaufen und die vom 
lute Vorderbeinlinge; Ordinate: absolute 


Gliedlange. Logarithmische Koordinaten ‘Larsus etwa parallel mit der Tibia 

durchgefiihrt werden. Es fragte sich, 
ob diesen Befunden reelle Unterschiede in der GréBenzunahme der 
Kinzelglieder zugrunde liegen, oder ob sie durch Meffehler bedingt sein 
kénnen. Gegen letzteres sprach schon ein Vergleich mit den (hier nicht 
graphisch dargestellten) Befunden bei Mittel- und Hinterbein. Dort 
treten ahnliche Unregelmafigkeiten, allerdings in etwas schwacherem 
AusmaB, auf. 

Ich versuchte nun, aus den mir durch die Messungen zur Verfiigung 
stehenden Daten Anhaltspunkte fiir eventuelle Ursachen dieser Schwan- 
kungen zu finden. Die KorpergréBe (baw. als Maf fiir diese die Elytren- 
lange) ist — wie wir feststellen konnten — fiir die Proportionierung der 
Korperteile von grofer Bedeutung. Die in der Tabelle 8 (bzw. in der 
Abb. 8) dargestellten Werte der Extremitatenabschnitte sind aber 
gruppenweise nach der Gesamtlange der jeweiligen Extremitit ohne 
Beriicksichtigung der Elytrenlange zusammengestellt. Zwar stehen die 
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Gesamtbeinlangen in Korrelation zur Elytrenlinge (Tabelle 1 und 2, 
Abb. 3), doch ist dadurch — infolge der besprochenen individuellen 
Schwankungen (Kap. CI, 4) — nicht ausgeschlossen, da® bei einer 
Zusammenfassung nach der Extremitatenlinge, wie sie hier erfolgte, 
bei den entsprechenden Gruppen Unregelmafigkeiten in der Elytren- 
langenzunahme auftreten kénnen. Ich berechnete daher zur Priifung 
dieser theoretisch gegebenen Méglichkeit fiir jede Tiergruppe der Tabelle 8 
die durchschnittliche Ely- 


es Femur Elytren 
trenlange. 
ca . . rae Al 
Tatsachlich stellte sich 
14 
-dadurch heraus, da8 nach 2 » Elytren 2B 


dieser Zusammenfassung 
Schwankungen in der Ely- 
trenlangenzunahme — auf- 
treten, die denen der Bein- 4 
glieder auBerordentlich 
ahnlich sind. 
Um dies zu zeigen, ist 3: 
-in Abb. 9 noch einmal dop- 
- pelt logarithmisch die rela- 
tive Femurlainge des Vor- 
-derbeines in Beziehung zur 
ganzen  Vorderbeinlange 8 9 10 1 12 13:14 mm 
Abb. 9. Die Femurlainge des minnlichen Vorderbeins 


(wie in Abb. 8) eingetragen und die Elytrenlange als Funktion der Vorderbeinlange 


(Punkte und Ordinate aufgetragen. Abszisse: absolute Vorderbeinlinge; 
. F Ordinaten: absolute Femur- (links) und Elytrenlinge 
links). Jeder dieser Punkte (rechts), Logarithmische Koordinaten 


entspricht einer Anzahl von 

Individuen absolut gleicher Vorderbeinlinge. Zusatzlich ist die durch- 
schnittliche Elytrenlinge der gleichen Tiere dargestellt (Kreise und Ordi- 
nate rechts). Um den Verlauf der durch die Punktreihen gezogenen Kur- 
ven gut vergleichen zu kénnen, wurden die beiden verschiedenen Ordina- 
ten so angeordnet, daB die Kurven nahe beieinanderliegen. Aus der Abb. 9 
geht eindeutig die Ahnlichkeit des Verlaufs beider Kurven hervor. 


Bei der absoluten GréBenzunahme des Hinterbeines treten in der 
relativen GroBe der Einzelglieder entsprechende Schwankungen auf wie 
beim Vorderbein, allerdings in erheblich schwacherem Ausma8. Auch 
fiir diese Extremitat ist in der Abb. 10 die Femur- sowie die Elytren- 
lange jeder Tiergruppe mit gleicher Hinterbeinlange dargestellt. Die im 
Vergleich zur Vorderextremitat geringen Schwankungen des Hinterbein- 
Femurs werden parallel von nur geringen Anderungen der Elytrenlange 
begleitet. Die weitgehende Ubereinstimmung des Kurvenverlaufes ist 
auch hier unverkennbar. Das Gleiche konnte fiir das Mittelbein nach- 
gewiesen werden. 
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Die Befunde zeigen deutlich, daB eine Beziehung zwischen der 
Langenausbildung der Elytren und der relativen GréBe der Beinglieder 
zur ganzen Extremitat besteht. Ist bei Tieren einer gleichlangen Extre- 
mitat die Elytrenlinge relativ klein, macht sich dies auch in einer 
relativen Verkiirzung des Femurs geltend, relativ starker sind in diesem 
Falle dagegen Tibia und Tarsus ausgebildet. Bei relativ groBer Elytren- 
lange ist umgekehrt der kérpernahe Femur relativ langer, Tibia und 
Tarsus entsprechend kirzer. Je gréBer die Schwankungen der Elytren- 

lange sind, um so star- 
kere Anderungen treten 
auch in der relativen 
yElytren Lange der Glieder auf. 
g° Femur Zusammenfassend. 1aBt 
sich fiir die mannlichen 
Extremitaten feststel- 
len, da& die einzelnen 
Beinglieder —_ verschie- 
denen Anteil an der 

GesamtvergroBerung 
haben. Die Tibia wird 
prozentuell am starksten 
vergréBert, auch der Fe- 

Abb. 10. Die Femurlinge des mannlichen Hinterbeins “ : 

und die Elytrenlange als Funktion der Hinterbeinlinge Mur ubertrifft noch re- 
aufgetragen. Abszisse: absolute Hinterbeinlinge; Ordina- lativ die Zunahme des 


ten: absolute Femur- (links) und Elytrenlange (rechts). a = 
Logarithmische Koordinaten Gesamtbeins, wahrend 


der Tarsus nur verhalt- 
nismaBig schwach an der VergréBerung beteiligt ist. In den Einzel- 
phasen dieser Allometrieverhaltnisse treten Variationen auf, die Bezie- 
hungen zur Elytrenlange erkennen lassen. 


10 11 12 13 1415 1617 mm 


b) Die Verhiltnisse bei den Weibchen. Tabelle 9 gibt einen Uberblick 
tiber die absoluten Langenzunahmen der Beinglieder bei den Acantho- 
cinus-Weibchen. Der jeweilige prozentuale Anstieg zeigt, daB hier die 
relativen GroBenzunahmen erheblich geringer sind als bei den Mannchen. 
Die einzelnen Glieder sind jedoch an der Gesamtvergr6Berung ganz ahn- 
lich beteiligt wie bei den Mannchen, d.h. relativ am staérksten wird die 
Tibia vergroBert (Ausnahme: Mittelbein, bei dem der Femur die Tibia 
ubertrifft), dann folgt der Femur, der ebenfalls noch gegeniiber der 
Gesamtextremitadt positiv allometrisch zunimmt (Ausnahme: Vorder- 
bein, prozentualer Anstieg des Femurs geringer als der des Gesamtbeins). 
Der Tarsus zeigt eine gegeniiber Femur und Tibia unverhaltnismaBig 
geringe relative GroBenzunahme. Die beiden genannten Ausnahmen 
lassen sich durch die — gegentiber den Mannchen — geringe Langen- 
differenz der Extremititen erkliren. Dadurch wirken sich MeBfehler 
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stérker aus, zumal erheblich weniger Weibchen als Mannchen ge- 
messen wurden. 


Tabelle 9. Die absoluten Ldngen der einzelnen Beinglieder bei den Weibchen von 
Acanthocinus aedilis (in mm) 
(Jeweils Durchschnitte von 13—17 Individuen, nach der Beinlange geordnet) 


Vorderbein Mittelbein Hinterbein 


Sts Femur | Tibia Femur} Tibia | Tarsus ee Femur! Tibia | Tarsus 
7,75 | 8,01 | 2,68 | 2,06 8,65 | 3,28 | 3,08 | 2,29 | 10,54 | 3,84 | 3,87 | 2,83 
8,31| 3,21 | 2,95 | 2,15 9,61 | 3,70 | 3,37 | 2,54 | 11,18 | 4,07 | 4,09 | 3,02 
8,71 | 3,45 | 3,03 | 2,23 | 10,28 | 3,87 | 3,71 | 2,70 | 11,63 | 4,23 | 4,28 | 3,12 
9,12 | 3,69 | 3,10 | 2,33 | 10,59 | 3,94 | 3,79 | 2,86 | 12,29 | 4,51 | 4,58 | 3,20 
9,48 | 3,81 | 3,21 | 2,46 | 10,83 | 4,01 | 3,89 | 2,93 | 12,97 | 4,81 | 4,85 | 3,31 
9,77 | 3,90 | 3,24 | 2,63 | 11,10 | 4,11 | 4,00 | 2,99 | 13,37 | 4,93 | 4,95 | 3,49 
10,25 | 4,00 | 3,56 | 2,69 | 11,35 | 4,25 | 4,07 | 3,03 | 13,70 | 5,00 | 5,03 | 3,67 
10,58 | 4,02 | 3,72 | 2,84 | 11,59 | 4,388 | 4,13 | 3,08 | 13,95 | 5,09 | 5,13 | 3,73 
10,84 | 4,12 | 3,85 | 2,87 | 12,04] 4,65 | 4,27 | 3,12 | 14,25 | 5,17 | 5,25 | 3,83 
11,33 | 4,39 | 3,97 | 2,97 | 12;83 | 4,91 | 4,67 | 3,25 | 15,13 | 5,56 | 5,66 | 3,91 


Prozentueller Anstieg: 
46,2 | 45,8 | 48,2 | 44,2 | 47,9 | 49,7 | 48,5 | 41,8 | 43,5 | 44,7 | 46,2 | 38,1 


Auch bei den Weibchen finden sich, wie aus einer eingehenden Analyse 
der Tabellenwerte hervorgeht, ganz ahnliche Schwankungen in der allo- 
metrischen Zunahme der Einzel- 
glieder wie bei den Mannchen; Femur 
da8B auch hier die gleiche Bezie- ™™ 
hung zur Elytrenlainge auftritt, 6 
ist aus Abb. 11 ersichtlich. Hier ‘Elytven 
sind als Beispiel die Verhaltnisse £2 Gemur 
fiir das Mittelbein dargestellt. Es f rs i 
14Bt sich deutlich die weitgehende 4 
Parallelitét der Schwankungen 
zwischen Femurlange und der je- 

_ weils entsprechenden Elytrenlan- 3 
ge erkennen. Die Proportionierung 
Abb. 11. Die Femurlange des weiblichen 


ibli itditenglie- 
der weiblichen Extremitatenglie- iit ins und die Elytrenlinge als Funktion 


der folgt also offenbar den glei- der Mittelbeimlange aufgetragen. Abszisse: 
xR: * absolute Mittelbeinlange; Ordinaten: absolute 
chen GesetzmaBigkeiten, denen PMN Aluka) iid Hlytreniitiee (reuika): 


die mannlichen unterliegen. Logarithmische Koordinaten 
D. Diskussion der Ergebnisse 
Die vorliegende genaue Analyse der Proportionsverschiedenheiten bei 
Acanthocinus aedilis gestattet einen Einblick in die komplexen Zu- 
sammenhange und Uberlagerungen von Faktoren, die fiir die Proportio- 
nierung des Kérpers verantwortlich sind. 


Oo Ob aiei2s 1a) mm 
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Den Hauptanderungen, die bei individuellen absoluten GréBenver- 
schiedenheiten zwischen Korper und Organen auftreten, liegen unter- 
schiedliche Wachstumsallometrien zugrunde. Diese sind bei den Acan- 
thocinus-Mannchen und -Weibchen deutlich verschieden. Bei den 
Mannchen nehmen — bezogen auf die Elytrenlinge — alle Korperteile 
positiv allometrisch zu, d. h. die Organe werden mit zunehmender Kér- 
pergréBe relativ linger bzw. breiter. Im weiblichen Geschlecht herrschen 
zwar in den Kérpermafen ebenfalls positive Allometrien vor (nur 
Thoraxlange und Mittelbeinlange andern sich negativ allometrisch bzw. 
isometrisch) doch sind sie — besonders in den vorderen K6rperregionen— 
wesentlich schwacher als bei den Mannchen. 

Diese Allometrien, die sicher ihre Grundlage in verschiedenen physio- 
logischen Mechanismen haben, von denen wir bisher kaum etwas wissen, 
sind zwar sehr verschieden, doch zeigt sich bei Acanthocinus aedilis eine 
auffallende RegelmaBigkeit entlang des Korpers. Bereits 1930 stellte 
S. F. Busn und S. F. Buse und J.S. Huxuey fest, da bei den ver- 
schieden allometrisch wachsenden K6rperteilen des Einsiedlerkrebses 
Eupagurus prideauat ein besonders starkes maximales Wachstums- 
zentrum im Gebiet der Chelae existiert, das nach vorn und hintenzu 
kontinuierlich abnimmt. Das heift die Chelae wachsen extrem positiv 
allometrisch, wahrend die Korperteile nach vorn und hinten mit zu- 
nehmender Entfernung von diesen Scheren ein jeweils schwéacheres 
relatives Wachstum aufweisen. Ein derartiges Gradientengefille entlang 
des K6érpers konnte von J. 8S. Huxiey (1932) auch fiir die Mannchen 
von Lucanus cervus nachgewiesen werden. Bei dem Hirschkéafer liegt 
das Wachstumszentrum terminal vorn in den Mandibeln und nimmt nur 
in einer Richtung — von vorn nach hinten — kontinuierlich ab. Die 
hier untersuchte Bockkaferart liefert ein weiteres Beispiel fiir ein ter- 
minal gelegenes Wachstums-Maximum mit gradientenférmig abnehmen- 
dem relativem Wachstum. Bei den Acanthocinus-Mannchen nehmen die 
Fiihler extrem positiv allometrisch zu, dann folgen weniger stark 
wachsend. Thorax und Elytrenbreite, weiterhin das Vorder- und Mittel- 
bein und schlieBlich das Hinterbein. Die Starke des verschieden allo- 
metrischen Wachstums halt sich also streng an die morphoiogische 
Reihenfolge der Organe. 

Etwas modifiziert, im groBen und ganzen aber ahnlich, sind die Ver- 
haltnisse bei den Weibchen, unter deren Organen die Fiihler ebenfalls 
die starkste Allometrie zeigen. Bei dem in diesem Geschlecht vor- 
liegenden Gradientengefalle nimmt aber die Thoraxlange eine Sonder- 
stellung ein: sie wachst negativ allometrisch. Dieser Befund und die 
Tatsachen der beim Weibchen gegeniiber den Mannchen allgemein 
geringeren allometrischen Zunahme der Kérpermafe lassen es méglich 
erscheinen, dai beim Weibchen durch Sonderselektionen eine 
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Herabsetzung der Allometrien in den aéuBeren Kérperformen zugunsten 
einer groBeren Eiproduktionsméglichkeit eingetreten ist. 

Auch innerhalb der Kérperteile konnten Wachstumsgradienten- 
gefalle nachgewiesen werden, besonders klar und eindrucksvoll in den 
Fiihlern der Mannchen und Weibchen. Innerhalb dieser Organe liegt 
das Wachstumszentrum ebenfalls terminal (im 11. Glied) ; die Wachstums- 
koeffizienten fiir die einzelnen Glieder nehmen von hier aus in einer 
Richtung — zum Ké6rper hin — mehr und mehr ab (Tabelle 6 und 7). 

Innerhalb der Extremititen liegt das Wachstumszentrum in der 
Tibia, also im mittleren Glied und sinkt zum Kérper hin schwacher ab 
_ (Femur) als nach distal (Tarsus). Dies gilt fiir alle Extremitaten in 
beiden Geschlechtern (mit Ausnahme des Mittelbeins beim Weibchen). 

Neben der Festlegung dieser Allometrien, Wachstumszentren und 
Gradientengefalle bei Acanthocinus aedilis konnten nun Modifikationen 
dieser fiir den Bockkafer allgemein giiltigen Erscheinungen nachgewiesen 
werden, deren Ursachen hier kurz diskutiert werden sollen. 

1. In der positiven Allometrie der mannlichen Filer tritt bei extremer 
GroBenausbildung eine deutliche Abanderung auf, die sich bei doppelt 
logarithmischer Darstellung der Antennengré8enzunahme in einer kon- 
kaven Umbiegung der Kurve zur x-Achse geltend macht (Abb. 2). 
Wie ich bereits ausfiihrte, kann dies durch Matertalentzug seitens kon- 
 kurrierender Organe erklairt werden (vgl. J. S. Huxiey 1932, B. Renscu 
1954, K. W. Harpe 1954). 

2. In dem von distal nach proximal abnehmenden Gradientengefalle 
in den Antennengliedern ist eine Modifizierung der einzelnen Wachstums- 
koeffizienten nachweisbar. Beim Mannchen nehmen die korpernahen 
Glieder bei maBiger FihlervergroBerung weniger stark zu als bei weiterer 
FihlergréBenzunahme. Umgekehrt ist das relative Wachstum der 
distalen Glieder bei maBiger FiihlervergroBerung grofer als bei stirkerer 
FiuhlergréBenzunahme. Die Wachstumskoeffizienten der extrem k6rper- 
fernen und der ersten kérpernahen Glieder erfahren also mit zunehmender 
FiihlervergréBerung eine deutliche Anderung. Bei den Weibchen ver- 
halten sich die kérpernahen Glieder wie diejenigen der Mannchen, d. h. 
auch hier wird der Allometriekoeffizient beim GroBenanstieg der ganzen 
Antenne etwas modifiziert. Die distalen Glieder des weiblichen Fihlers 
zeigen dagegen — im Gegensatz zu denen der Mannchen — keine 
Anderung ihrer relativen GréBenzunahme (vgl. Abb. 6 und 7). 

Das allgemeine Gradientengefalle und die verschiedenen Modifika- 
tionen der Allometriekoeffizienten lassen sich auf eine einheitliche wachs- 
tumsphysiologische Grundlage zuriickfiihren. Der Fiihler wird wihrend 
der Verpuppung angelegt. Dabei tritt terminal das Fihlerwachstums- 
zentrum auf. Dies versucht, méglichst viel Aufbaustoffe heranzuziehen, 
so daB fiir die kérpernaheren Glieder weniger Material tibrigbleibt. Eine 
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Ergiinzung vom Korper her ist nicht unbeschrinkt méglich, da in dem 
geschlossenen System der Puppe eine Konkurrenz zu den anderen sich 
bildenden Organen zwangslaufig auftreten muB. Damit kommt es also 
zu einer kontinuierlich abfallenden relativen Zunahme der mannlichen 
und weiblichen Fiihlerglieder von distal nach proximal. Diese theore- 
tische Uberlegung bietet aber auch gleichzeitig die Moglichkeit, die 
Modifikationen der Koeffizienten zu erxliren. Bei starker absoluter 
FithlergréBenzunahme der Mannchen ist zwar insgesamt wesentlich mehr 
Material zur Fihlerausbildung vorhanden (vgl. Korrelation K6rper- 
gréBe: Antennenlange) doch vermag das Fiihlerwachstumszentrum relativ 
nicht mehr so viel Aufbaustoffe zu sich an die Spitze heranzuziehen wie 
bei maBiger Fihlerlingenzunahme. Die Entfernung, welche das Aufbau- 
material vom K6rper her zuriicklegen muB, wird zu groB; bei dcr Passage 
durch die kérpernaéheren Glieder werden hier schon zu viel Stoffe ver- 
braucht, die nicht mehr zu den duBersten Gliedern gelangen. So kommt 
es bei starker Fihlervergr6Berung der Mannchen zu einem leichten 
Anstieg des Allometriekoeffizienten der proximalen Glieder und zu 
einem geringen Abfall des Koeffizienten der distalen Glieder. Kine Stiitze 
fiir diese Theorie, da8 tatsichlich durch die groBe absolute Entfernung, 
die das Material zuriicklegen mu8B, eine Modifikation der Wachstums- 
koeffizienten auftritt, kann im Verhalten der weiblichen Fihler gesehen 
werden. Bei diesen liegt das Wachstumszentrum auch terminal, doch 
bedarf es hier bei starker Fiihlervergr68erung nicht eines extrem weiten 
Materialtransportes, da die Fiihler der Weibchen absolut erheblich kleiner 
sind; so kommt es bei extremer Fiithlerlingenausbildung zwar zu einer 
Zunahme der Koeffizienten in den kérpernahen Gliedern (Folge einer 
groBeren Materialbereitstellung), aber nicht zu der Depression im rela- 
tiven Wachstum der distalen Glieder. 

3. Sehr interessant sind die Befunde iiber die relative Gréfen- 
zunahbme der Extremitaten und der einzelnen Beinglieder. Jedes Bein 
steht in einer bestimmten (in den meisten Fallen positiven) Korrelation 
zur Elytrenlainge. Bei VergroBerung der Elytren nimmt also das Bein 
positiv allometrisch zu. An dieser Beinlangenzunahme hat die Tibia 
den starksten Anteil, einen schwacheren der Femur, wahrend der Tarsus 
relativ nur wenig vergroBert wird. Ausgehend von der jeweiligen abso- 
luten Beinlange zeigte sich nun, daf in den Koeffizienten der Bein- 
glieder eigenartige Schwankungen auftraten. Diese stehen nach den 
mitgeteilten Befunden bei Tiergruppen jeweils gleicher Beinlinge in 
einer deutlichen Beziehung zur Elytrenlange. Da8 bei kontinuierlicher 
Beinlangenzunahme iiberhaupt Schwankungen in der Elytrenliangen- 
zunahme auftreten, zeigt, daB in der Korrelation zwischen diesen beiden 
Grofen individuelle UnregelmaBigkeiten vorkommen. Davon abgesehen, 
haben wir hier ein Beispiel einer Uberlagerung verschiedener Korrela- 
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tionen vor uns: 1. die zwischen Elytrenlinge und Gesamtbeinlinge 
(relative VergréBerung der Extremitat bei absoluter Elytrenlaéngen- 
zunahme), 2. zwischen Elytrenlange und dem ihr zunachst gelegenen 
Beinglied, den Femur (Korrelationskoeffizient des Femurs zur Gesamt- 
beinlange bei groBer Elytrenausbildung relativ groB, bei kleiner dagegen 
relativ klein). Hier mu8 erwahnt werden, daf ich vergeblich versucht 
habe, bei einer Anordnung und Zusammenfassung von Tieren gleicher 
Beinlinge ahnliche Schwankungen zwischen Elytrenlinge und Fiihler- 
lange nachzuweisen. Dieser Miferfolg laBt sich als Stiitze dafiir ansehen, 
dafs den oben beschriebenen parallelen Anderungen von Elytrenlainge und 
Femurlange reelle korrelative Beziehungen zugrunde liegen. 

Wichtige Aufschliisse fiir die Proportionierung wurden auch durch 
die Untersuchung der individuellen Variabilitit der KoérpermaBe ge- 
wonnen. Besonders gro8 ist diese bei den mannlichen Fiihlern, gut 
nachweisbar aber auch bei den Antennen der Weibchen und bei allen 
Extremitaten in beiden Geschlechtern. Die nicht vollkommene Korrela- 
tion zwischen Extremitaéten- und Elytrenlainge, die bei der Diskussion 
der Beingliedkoeffizienten bereits hervorgehoben wurde, kommt be- 
sonders stark bei der Untersuchung der einzelnen Tiere zum Ausdruck. 
_ Bei gleicher Elytrenlange kénnen die Unterschiede in den Korper- 
anhangen auBerordentlich verschieden sein. Dieser Frage nachgehend, 
zeigte es sich, daB je nach der Herkunft des Materials eine unterschiedliche 
GréBenausbildung der Antennen und Extremitaten auftritt. Die Tiere 
aus Siidtirol haben — verglichen mit Individuen aus Nordwestdeutsch- 
land — bei gleicher Elytrenlange kiirzere Fiihler und Beine. Dies kann 
entweder genetisch bedingt sein oder es sind modifikatorische, umwelt- 
bedingte Hinfliisse dafiir verantwortlich. Gegen die Annahme einer 
genetisch fixierten Populationseigentiimlichkeit sprechen 1. Uberschnei- 
dungen in der Antennen- und Extremititenlinge bei den nordwest- 
deutschen und den siidtiroler Individuen, 2. betrachtliche Schwankungen, 
die selbst in der 6rtlich eng begrenzten Population von Stidtirol nach- 
gewiesen wurden. Wahrscheinlicher ist es, das die individuellen Variabili- 
taten modifikatorisch, wmweltbedingt sind. Besonders die Einfliisse des 
- Klimas, speziell der Temperatur, diirften hier entscheidend sein. Die 

generelle Unterschiedlichkeit des Makroklimas von Siidtirol und Nord- 
- westdeutschland macht sich so in der Verschiedenheit der Koérper- 
anhange geltend. Nun ist aber — einen Klimaeinflu8 vorausgesetzt — 
fiir die individuelle Entwicklung des Kafers weniger das Makro- als 
viel mehr das Mikroklima entscheidend. Wenn letzteres auch vom 
Makroklima beeinfluBt wird, kann es doch 6rtlich sehr verschieden sein, 
selbst an verschiedenen Stellen eines Baumstubbens, in deren Rinde sich 
Acanthocinus entwickelt. Damit besteht aber die Méglichkeit, auch die 
Schwankungen innerhalb der Population zu erklaren. 
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An dieser Stelle mu8 ich auf die Diskrepanz zwischen meinen Be- 
funden an Acanthocinus und den Ergebnissen von I. KRUMBIEGEL (1936) 
und B. Rensoxn (1943) an Caraben sowie von W. W. Aupatoy (1926) an 
der Honigbiene hinweisen. Diese Autoren fanden iibereinstimmend eine 
relative Verlangerung der Kérperanhange (Antennen, Extremitaten bzw. 

' Saugriissel) von Norden nach Siiden. Meine Ergebnisse zeigen dagegen 
eine Verkiirzung der Kérperanhange in Siidtirol gegentiber nordwest-. 
deutschen Tieren. Diese Gegensatzlichkeit ist nicht so schwer zu deuten, 
wenn man den entscheidenden Faktor nicht in der geographischen Lage 
selbst sieht, sondern in den jeweils herrschenden klimatischen Bedin- 
gungen. Zwar nehmen die Temperaturen allgemein nach Siiden hin zu, 
die von mir in Siidtirol gefangene Population lebte aber in einer Héhen- 
lage von 1100m. Dort treten langere Kalteperioden und tiefere Tem- 
peraturminima auf, als in dem — dem ozeanischen Klima ausgesetzten — 
nordwestdeutschen Raum. Auch I. KrumBrinGeEt schien es so, dab die 
Hohenformen seiner untersuchten Caraben relativ kiirzere Fiihler hatten. 
Eine Fligelverlangerung parallel zu ansteigenden Temperaturen wahrend 
der Entwicklung konnte fir Drosophila nachgewiesen werden (M. H. 
Harniy 1930, A.H. Hers und E. Warp 1932, H. RrepEet 1935, 
B. L. Frreptanp und M. H. Harnuy 1945, H. D. StankeR und H. L. 
Carson 1947). Héhere Temperaturen kénnen also in allen diesen Fallen 
fir die Ausbildung relativ langerer K6rperanhainge verantwortlich ge- 
macht werden. Die physiologischen Grundlagen hierfiir sind bisher noch 
nicht bekannt. Eine experimentelle Analyse ware um so wichtiger, als 
die Méglichkeit besteht, da® dieser Faktor fiir alle die mannigfachen 
individuellen Proportionsvariationen verantwortlich ist. 

Die gleichgerichtete individuelle Variation (in positiver oder negativer 
Richtung) von Antennen und Extremitaten gegeniiber den festgestellten 
allgemein giiltigen Allometrien ist unter dem Gesichtspunkt der Tem- 
peraturbeeinflussung durchaus verstiandlich, da die Kérperanhinge 
wahrend ihrer Ausbildung bei der Verpuppung den gleichen Tompenay 
turbedingungen unterliegen. 

Zusammenfassung 


An 476 Kafern der Art Acanthocinus aedilis L. wurden Messungen 
durchgefiihrt, um die verschiedenen Allometrien und Korrelationen der 
einzelnen Korperteile zu priifen. Damit sollte versucht werden, einen 
Einblick in die Vielfalt der Faktoren, die einen Einflu& auf die Korper- 
proportionierung haben, zu gewinnen. 

1. Fast alle Kérperteile nehmen bei dem Zimmermannsbock mit 
Steigender absoluter KérpergréBe positiv allometrisch zu (Ausnahmen: 
Thorax- und Mittelbeinlange bei den Weibchen). Die Allometriekoeffi- 
zienten wurden graphisch bestimmt, sie sind bei den Mannchen gréBer 
als bei den Weibchen (nur der Hinterbeinkoeffizient ist gleich). 
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2. Auf Grund der unterschiedlichen Organgré8enzunahme konnte in 
beiden Geschlechtern ein besonders starkes Wachstumszentrum in den 
Fihlern, mit einem Maximum terminal im 11. Glied, nachgewiesen 
werden. Weitere wesentlich schwachere Wachstumszentren liegen in der 
Tibia jeder Extremitat. 

3. Von dem durch einen besonders hohen Allometriekoeffizienten 
gekennzeichneten Wachstumszentrum in den Fihlern aus nimmt die 
Stérke der Allometrien zu den morphologisch hinten gelegenen Organen 
kontinuierlich, gradientenformig ab. AuBer diesem Hauptgradienten 
entlang des Korpers, der bei den Mannchen starker in Erscheinung tritt 
als bei den Weibchen, konnte auch in den Fiihlern von distal nach proxi- 
mal ein dhnliches Gradientengefalle nachgewiesen werden. 

4. Bei genauerer Analyse der Linge der ganzen Extremitadten und 
ihrer Glieder zeigte sich, daB hier verschiedene Korrelationen inein- 
andergreifen. 

5. Neben diesen allgemein galtigen Korrelationen treten im einzelnen 
UnregelmaBigkeiten auf, die wahrscheinlich modifikatorisch bedingt 
sind: 

6. Die besonders starke positive Allometrie der mannlichen Fihler 
zeigt bei den groBten Individuen eine auffallende Depression, die sich 
durch Materialkompensation erkliren laBt. 

7. Verschiedene Allometriekoeffizienten von Fithlergliedern erfahren 
— sobald die Antennen eine bestimmte Grobe tiberschreiten — eine 
Anderung. Es wird versucht, dies durch unterschiedlichen Transportweg 
der Stoffe zu erklaren, die zum Aufbau der imaginalen Organe an den 
betreffenden Stellen bendtigt werden. 

8. Die Fiihler und Beine der in Siidtirol gefangenen Mannchen 
sowie die Fiihler der dort gefundenen Weibchen sind bei gleicher K6rper- 
groBe deutlich kiirzer als die entsprechenden Organe nordwestdeutscher 
Tiere. Es mu8 angenommen werden, da fiir diese Unterschiede Tem- 
peratureinfliisse wahrend der Entwicklung verantwortlich sind. 

9. Die zum Teil starken individuellen Abweichungen von den all- 
gemein giiltigen Allometrien verlaufen bei Fiihlern und Extremitaten 
weitgehend parallel. Dies kann als Stiitze fiir den Temperatureinflu8 
auf die Kérperproportionierung angesehen werden, womit sich ein Faktor 
anbietet, der auf physiologischer Grundlage alle individuellen Allometrie- 
abweichungen erklarbar macht. 

Durch die vorliegenden metrischen Untersuchungen an Acanthocinus 
aedilis wurden die Allometrien, die Lage der Wachstumszentren und 
-gradienten bestimmt, die im allgemeinen als genetisch festgelegt anzu- 
sehen sind. Diese Fixierung gibt allerdings nur einen Rahmen, innerhalb 
dessen eine weitgehende modifikatorische Variabilitat, deren Ursachen 
diskutiert wurden, moglich ist. 
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A. Kinleitung und Problemstellung 

Die Umwandlung der letzten Abdominalsegmente der aculeaten 
Hymenopteren zu Teilen des Stachelapparates ist schon seit langem 
Gegenstand eingehender Untersuchungen gewesen. Bereits gegen Ende 
des letzten Jahrhunderts konnte durch die Beobachtungen von KRAEPE- 
LIN (1873), Dewirz (1874), KanLENBERG (1895) und ZANDER (1899) fest- 
gestellt werden, da8 am Aufbau des chitinigen Stachelskeletts der Apiden 
und Vespiden das 8. und die darauffolgenden Abdominalsegmente mit 
ihren Anhangen beteiligt sind. Diese bilden je ein Paar Stigmenplatten, 
Winkel, Stechborstenbégen, Stechborsten, quadratische und oblonge 
Platten, Stachelscheiden, Stachelrinnenbégen, eine Schienenrinne, ein 
Gabelstiick und einen Schienenrinnenwulst, der aber nur bei Apiden aus- 
gebildet ist. Allerdings gingen die Ansichten tiber die Zugehdrigkeit der 
verschiedenen Teile zu den in Frage kommenden Segmenten weit aus- 
einander. Um diese Widerspriiche zu klaren, wurden die strittigen 
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Probleme von zwei verschiedenen Seiten aus bearbeitet. Die eine, vertreten 
von ZANDER (1899, 1922), wandte sich ontogenetischen Untersuchungen 
an der Arbeiterin von Apis mellifica zu, wahrend eine ganze Reihe an- 
derer Autoren, naémlich Brerrs (1922), Morison (1928), Svoperass (1933, 
1935, 1942), TRosan (1935) und RrerscHEL (1937) vergleichende morpho- 
logische Studien des Muskelsystems vornahmen und die Stachelmuskeln 
mit der abdominalen Stamm-Muskulatur zu homologisieren versuchten. 
Durch diese Arbeiten konnte das Problem der segmentalen EHinordnung 
der Teile des Stachelapparates weitgehend geklart werden mit Ausnahme 
des Gabelbeins oder Furcula und der sog. chitinigen Versteifung am 
Afterfeld, von SNope@rRass (1933) als Proctiger bezeichnet. 


Von gréBtem Interesse ist es nun, festzustellen, inwieweit die durch 
embryologische und vergleichende Muskeluntersuchungen durchge- 
fiihrten Homologisierungen sich von seiten der Innervierung bestatigen 
lassen. Wahiend man noch vor wenigen Jahren als Kritertum in Homo- 
logiefragen der Muskelinnervierung in Zweifelsfallen ein Primat gegen- 
tiber dem Muskelursprung und Ansatz, der bekanntlich nicht immer 
konstant ist, einréumte, ist diese Ansicht in jingster Zeit durch 
die Untersuchungen von Nusscou (1952) etwas ins Wanken geraten. 
Allerdings mu8B hervorgehoben werden, da die Arbeiten von letzte- 
rem an Vertretern einer bereits hochspezialisierten Insektenordnung, 
namlich an Lepidopteren durchgefithrt wurden, und man bei die- 
sen hochorganisierten Formen sekundér mit gréS%eren Veranderungen 
rechnen muB als bei urspriinglicheren. Gerade Marquarp (1940) be- 
tonte in seiner Arbeit tiber die Muskulatur und peripheren Nerven von 
Carausius morosus — und schlieBt sich damit der Ansicht einer ganzen 
Reihe von Autoren an, wie z. B. Voss (1912), FEUERBORN (1925), SNop- 
GRASS (1931) — die Notwendigkeit, bei Homologiefragen der Muskulatur 
auch die Nervenversorgung zu beriicksichtigen, was allerdings nur in 
wenigen Fallen bis jetzt geschehen ist. 


Das Problem der Innervierung des Wehrstachelapparates der Aculea- 
ten wurde bis jetzt nur einmal kurz angeschnitten, und zwar von Rerum 
(1940) im Rahmen seiner Untersuchungen iiber die Innervation der 
inneren Organe von Apis mellifica. Der Autor nahm aber nur eine grobe 
Feststellung der Segmentzugehorigkeit der einzelnen Muskeln vor und 
unterlieB es, auf die eigentlichen Homologiefragen einzugehen. Dadurch 
ist es ihm nicht gelungen, eine Klarung iiber die Richtigkeit der Zuriick- 
fiihrung der Stachelmuskeln auf die abdominale Stamm-Muskulatur 
herbeizufiihren, und konnte er auch die Probleme der Einordnung der 
Chitinteile des Stachels, deren Herkunft noch umstritten ist, nicht lésen. 

Fiir die Anregung, diese Frage zu klaren und fir die stetig gewahrte Unter- 


stiitzung méchte ich an dieser Stelle meinem. verehrten Lehrer, Herrn Prof. Dr. 
P. RretscHe, herzlich danken, 
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B. Material und Methode 


Die bereits oben erwahnte Tatsache, daB in Homologiefragen selten Muskulatur 
und Nervenversorgung gleichzeitig untersucht wurden, diirfte vor allem in 
den technischen Schwierigkeiten der Darstellung von Nervenverbindungen zu 
suchen sein. 


“Die gewoéhnlich in der Literatur angegebenen Methoden der Nervenfarbung 
durch Injektion von Vitalfarbstoffen, besonders von Methylenblaulésungen, in den 
zu untersuchenden Organismus oder einen Kérperabschnitt desselben sind in den 
meisten Fallen bei Vertebraten entwickelt worden und versagen bei Wirbellosen 
haufig. Sie sind gerade bei letzteren von Untersuchungsobjekt zu Untersuchungs- 
objekt verschieden, da sie von besonders vielen, schwer kontrollierbaren Faktoren 
abhangen, wie physiologischer Stimmung des Untersuchungstieres, seinem Alter 
und Entwicklungsgrad. Daneben spielen aber auch Temperatur des AuSenmediums 
und der Lésungen, sowie die Luftfeuchtigkeit eine Rolle. 


Als Untersuchungsmaterial dienten bei den weiter unten beschriebenen Unter- 
suchungen Arbeiterinnen von Apis mellifica. 

Zur Lebenduntersuchung kamen die Bienen nach Abtrennung des Abdomens 
in kleine, mit 0,7%iger NaCl-Losung versehene Wachsschalchen und wurden da- 
selbst unter dem binokularen Praparier-Mikroskop prapariert. In dieser Fliissig- 
keit konnten bei vorsichtiger Praparierung noch nach 2 Std Bewegungen des Stachel- 
apparates beobachtet werden. Als Instrumente zur Préparation benutzte ich auBer 
einer Pinzettenschere zugespitzte und messerférmig geschliffene Insektennadeln der 
Starke 000. 

Die Beobachtung der Muskeln erfolgte an Material, das 2—3 Std in Carnoy- 
Flissigkeit fixiert worden war. Durch Schrumpfung des Bindegewebes und der 
- hautigen Membranen waren die Muskeln deutlich als weife Strange zu erkennen. 

Da die Farbungen mit Methylenblaulésungen bei der Honigbiene nicht zum 
gewutnschten Erfolg fiihrten — meistens nahmen die Nerven tiberhaupt keinen 
Farbstoff an oder farbten sich so schwach, daf eine einwandfreie Beobachtung des 
Nervenverlaufes nicht mehr méglich war — wurde es notwendig, eine neue 
Methode anzuwenden. 

Das von der lebenden Biene abgetrennte Abdomen wurde von der Dorsalseite 
vorsichtig in NaCl-Lésung aufprapariert, ohne aber das 7. Abdominalsegment zu 
beschadigen. Das Praparat kam darauf in eine 1%ige Methylenblaulosung, der 
nach Angaben von G. F. Meyer (1953) 1 Teil 0,7 %iger NaCl-Lésung und_1/, Teil 
Traubenzuckerlésung zugesetzt worden war. In dieser Fliissigkeit lieB ich das 
aufpraparierte Abdomen bis zur totalen Uberfarbung rund 24 Std. AnschlieBend 
wurde der iiberschiissige Farbstoff in NaCl-Lésung durch mehrminiitiges Verweilen 
entfernt und darauf zur Fixierung in 10%ige Ammoniummolybdat-Losung iiber- 
fiihrt, worin das Priparat 1—2-Tage blieb. Nach eintagigem Auswaschen in Aqua 
destillata wurde das gefarbte Abdomen in 96%igem Alkohol aufbewahrt. 

Die auf diese Weise gefarbten und behandelten Praparate zeigten auf blau- 
gefarbtem Untergrund unter dem Binokular deutlich sich abhebende Nerven- 
bahnen, so daB der Verlauf derselben vom Ganglion bis zum Hintritt in den Muskel 
gut zu verfolgen war. 

Auf die oben beschriebene Art konnte auch bereits in Alkohol fixiertes Material 
nach Uberfiihrung in 70% igen und dann in 40% igen Alkohol noch in Methylenblau- 
lésung gefarbt werden. 

Zu vergleichenden und erginzenden Untersuchungen wurden Arbeiterinnen 
von Vespa crabro herangezogen, bei denen auch nach der oben geschilderten Art 


vorgegangen wurde. 
Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 46 7 : 99 
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C. Eigene Untersuchungen 
I. Bau des Wehrstachels der Apiden und Vespiden 

Wie schon erwahnt, ist der Bau des Wehrstachels und die Zuriick- 
fiihrung der meisten chitinigen Teile auf das achte und die folgenden 
Hinterleibssegmente seit langerer Zeit bekannt und wiederholt beschrie- 
ben worden, so da& hier eine kurze Zusammenfassung der erzielten Er- 
gebnisse ausreichen diirfte. 

Bei den Apiden wird der eigentliche Stachelapparat, der eingezogen 
im 7. Abdominalsegment liegt, von den Stigmenplatten flankiert, die 


Abb. 1 Abb. 2 
Abb. 1. Chitinteile des Stachelapparates der Arbeiterin von 4 pis mellifica (Seitenansicht, nach 
SnopGRass 1933, verindert). Bezeichnungen: 1 Gabelbein, 2 oblonge Platte, 3 quadrati- 
sche Platte, 4 Schienenrinnenwulst, 5 Stechborste, 6 Stechborstenbogen, 7 Stachelrinne, 
8 Stachelrinnenbogen, 9 Stachelrinnenkolben, 10 Stachelscheide, 11 Winkel 


Abb. 2. Chitinteile des Stachelapparates der Arbeiterin Vespa crabro (Seitenansicht) 
Bezeichnungen wie in Abb. 1 


Reste des 8. Tergiten darstellen. Aus dem 8. Sterniten und seinen An- 
hangen haben sich die Stechborstenbégen, die Stechborsten und der 
Winkel gebildet. Wahrscheinlich stammt auch der Seitenlappen der 
Stigmenplatte vom 8. Sterniten ab. Von dem 9. Tergum ist nur noch 
die quadratische Platte iibrig geblieben, wahrend aus dem 9. Sternum 
bzw. seinen Anhingen die oblonge Platte, die Stachelrinnenbégen, die 
Stachelrinne mit ihrer Erweiterung, dem Stachelrinnenkolben, und die 
Stachelscheiden hervorgegangen sind. Umstritten ist noch die Herkunft 
des Gabelbeines, des Stachelrinnenwulstes und die chitinige Versteifung, 
die allerdings nicht mehr direkt zum Wehrstachel der Apiden gehért 
(Abb. 1). 

Der Vespidenstachel ist gegeniiber dem Bienenstachel noch etwas 
urspriinglicher. Die Stigmenplatten verbindet noch eine einheitliche Vor- 
derrandleiste. Von den quadratischen Platten lauft ein chitiniger Fort- 
satz dorsal zur Afterregion, und die Analéffnung liegt noch deutlich 
innerhalb eines chitinisierten Ringes, der mit aller Wahrscheinlichkeit 
vom 10. Hinterleibssegment gebildet wird. Die wulstige Verdickung 
oberhalb der Schienenrinne fehlt. Das Gabelbein ist direkt mit einer 
hautigen Membran, die an den oblongen Platten und Stachelscheiden 
ansitzt und zum Rectalabschnitt zieht, verbunden (Abb. 2). 
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II. Die Ausbildung des Bauchmarks im Abdomen 
von Apis mellifica und Vespa crabro 


Schon NEtson (1924) und danach Rreum (1940) hatten festgestellt, 
daB im Abdomen von Apis mellifica die Nervenknoten nicht mehr alle 
in den von ihnen versorgten Segmenten liegen. Diese Verschiebungen 
innerhalb der Segmentgrenzen sind bedingt durch Verschmelzungen der 
hinteren Ganglien. Dadurch sind im Abdomen der Bienenarbeiterinnen 
nur noch 5 Nervenknoten vorhanden, denn im 4. Abdominalganglion sind 
das 6. und 7. Ganglion und im letzten die rest- 
lichen 4 Nervenknoten, also das 8., 9:, 10. und 
11. enthalten. Ream (1940) wies bereits darauf 
hin, daf& trotz dieser Verschmelzung die seg- 
mentalen Nerven ihre urspriinglichen Versor- 
gungsbereiche beibehalten haben. Aus dem kom- 
plexen Endganglion, das herzformig ausgebildet 
ist, entspringen alle Segmentalnerven paarig bis 
auf die 11. Nerven. Am weitesten nach vorn ver- 
schoben liegt das 8. Nervenpaar, dann schlieBen 
sich die dicken Nervenstringe des 9. Paares 
-an. Weiter nach der Mitte des Hinterrandes 
verschoben folgt das 10. Nervenpaar. Von den 
‘11. paarigen Nerven hat nur der rechte im End- 
ganglion seinen Ursprung, wahrend der linke 
Nerv gemeinsam mit dem 10. entspringt. Dann 
verlauft er eine kurze Strecke mit dem letzteren, 
um sich abzuzweigen (Abb. 3). 


Bei der Bienenkonigin ist die Anzahl der 
Abdominalganglien auf 4 Nervenknoten redu- ’ ‘ ‘ 
ziert, wodurch die Innervierungsverhiltnisse ae ; ee 
noch komplizierter werden. eee ae iy seb ee oe 

Dagegen weist das Hornissenabdomen, ganz pS peesnalions _arabische 

“ . Z S Zahl = Nervenabzweigung. 
entsprechend dem der Apis-Arbeiterinnen, bei MaBstab 0,25 mm 
fiinf éuBerlich sichtbaren Abdominalsegmenten 
auch 5 Nervenknoten auf. Allerdings ist hier der Austritt der Segmental- 
_ nerven aus dem Ganglion anderer Art als bei der Honigbiene. Die ersten 
4 Nervenknoten des Hinterleibabschnittes liegen alle in den von ihnen 
versorgten Segmenten, naémlich das 1. Abdominalganglion im 3. Hinter- 
leibsegment, das 2. im néchstfolgenden Segment, der 3. Nervenknoten 
im 5., und das 4. Ganglion im 6. Hinterleibsring. Der letzte Nerven- 
knoten, der ebenfalls einen Komplex verschiedener, verschmolzener 
Ganglien darstellt, befindet sich an der Grenze vom 4. und 5. Hinter- 
leibsring. Abweichend vom letzten Nervenknoten der Honigbiene 


22* 
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entspringen aus diesem Endganglionkomplex auch die 7. Segmental- 
nerven, allerdings aus der unteren Halfte desselben. ; 
Aus dem oberen Abschnitt kommen die restlichen Nervenpaare, die 
den Stachelapparat und den Rectalabschnitt versorgen. Auffallig ist 
bei Untersuchungen am Endganglion 
von Vespa crabro, daB der Austritt 
der Nerven nicht bei allen Hornissen 
dieselbe Konstanz aufweist wie bei 
Apis mellifica, sondern daB haufig die 
Nervenstrange zweier benachbarter 
Nerven aus einer Wurzel zu entsprin- 
gen scheinen. Hier ist es bei man- 
chen Untersuchungsexemplaren mit- 
unter nur méglich, den Segmental- 
nerv ruckwirkend aus seinem Inner- 
vierungsgebiet zu bestimmen. Dies 
beweist wieder einmal die Notwendig- 
keit, bei Homologiefragen Muskelver- 
lauf und Innervierung gleichzeitig zu 
untersuchen. 


Il. Die Muskulatur und ihre 
Innervierung im Abdominalsegment 
Die Muskulatur des nicht abge- 
wandelten Hinterleibsegmentes ent- 
spricht auch bei den Aculeaten dem 
allgemeinen Schema der Insekten. 


Abb. 4. Apis mellifica IV. Abdominal- 


segment, rechte Halfte mit Nervenver- 
lauf (Skelett und Muskulatur nach SNOD- 
GRASS 1933). 1M. adductor dorsalis inter- 
nus, 2M. adductor dorsalis externus, 3 M. 
abductor dorsalis, 4M. adductor ven- 


Wir kénnen 4 Muskelgruppen unter- 
scheiden: a) dorsale Intersegmental- 
muskeln, b) ventrale Intersegmental- 
muskeln, c) dorsoventrale oder late- 


tralis internus, 5 M. adductor ventralis 
externus, 6 M. abductor ventralis, 7 M. 
abductor lateralis, 8 M. adductor la- 
teralis medius, 9 M. adductor lateralis 
posterior, 70 M. occlusor spiraculi 


rale Muskeln (intrasegmental), d) Stig- 
menmuskeln; a und b gliedern sich 
noch in innere und dufere Muskel- 
strange auf. 

Diese inter- und intrasegmenta len Muskelverbindungen eines Seg- 
mentes werden bei der Bienenarbe iterin nur von dem Nervenpaar, das 
aus dem Nervenknoten des jeweilig en Segmentes hervorgeht, versorgt. 
Dabei ist in jedem normal ausgebilde ten Hinterleibsegment zu erkennen, 
daB jeder Segmentalnerv einer Seite sich nach seinem Austritt aus dem 
Ganglion nach einer mehr oder weniger langen Strecke — es variiert 
bei den einzelnen Untersuchungsbienen et was —- in 2 Nervenaste, a und b, 
aufspaltet. Diese Nervenaste innervieren einen g anz bestimmten Muskel- 
bereich. So versorgt der Ast a zuerst den Mu sculus adductor ventralis 
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wnternus, verlauft dann dorsal weiter, wo er Abzweigungen zu den beiden 
Lateralmuskeln abgibt und innerviert schlieBlich die dorsalen Inter- 
segmentalmuskeln. Der Nervenast b zweigt zunachst zum Musculus 
abductor ventralis ab, verlaiuft anschlieBend zum Musculus adductor ven- 
tralis externus, geht dann wieder zum Nervenast a, an dem er eng ange- 
lehnt, aber deutlich unterscheidbar an die Grenze zwischen Sternum 
und Tergum zieht, um dort den Musculus adductor lateralis medius zu 
innervieren (Abb. 4). 


IV. Die Nervenversorgung der am Aufbau des Stachelapparates 
beteiligten Segmente 


1. Abdominalsegment VII 


Obwohl bei der Zusammensetzung des Stachelapparates keine Teile 
des 7. Hinterleibsegmentes beteiligt sind, haben die Untersucher neuerer 
Zeit (TRoJAN 1935, SNopeRaAss 1933, RretscHEL 1937) die Muskelver- 
bindung zwischen der Stigmenplatte (8. Tergit) und dem 7. Abdominal- 
segment bei der Betrachtung des Stachelapparates mit untersucht, da 
diese gerade hinsichtlich des Stechvorganges von nicht ganz unwesent- 
licher Bedeutung sind. Aus diesem Grunde und da bereits bei den Mus- 
keln dieses Segmentes manche Homologiefragen noch ihrer Klarung 
harren, habe auch ich diese mit in meine Untersuchungen einbezogen. 

Die im folgenden durchgefiihrte Besprechung der Muskeln und ihrer 
Innervierung bezieht sich auf die Verhialtnisse bei der Arbeiterin von 
Apis mellifica, wenn nicht anders hervorgehoben. Die Numerierung der 
Muskeln ist von Snop@rRass (1933) tibernommen. Da von letzterem 
und RretscHEt (1937) ausfiihrlich in ihren Arbeiten tiber Apis mellifica 
Ursprung und Ansatz der Muskeln beschrieben wurden, wird an dieser 
Stelle nur kurz die Lage der einzelnen Muskelziige skizziert. In Fallen, 
in denen bei beiden Autoren keine Ubereinstimmung hinsichtlich der 
Beobachtungen vorliegt, wird dies besonders erwahnt und die’ eigene 
Untersuchung mitangefihrt. 

Mit Ausnahme der ventralen Muskelziige sind in diesem Segment 
alle anderen vollzaihlig ausgebildet. Die Innervierung derselben erfolgt 
vom 7. Segmentalnervenpaar aus, das aus dem 4. Ganglion caudal ent- 
springt. Jeder Nerv des Paares teilt sich bald nach seinem Austritt aus 
dem Nervenknoten in 2 Nerveniste, a und 6: Vom Nervenast a werden 
folgende Muskeln versorgt (Abb. 5): 

Nr. 1 = Musculus adductor dorsalis internus . 
entspringt hinter dem Apodem des 7. Tergiten, setzt an am Apodem des 8. Ter- 
giten (Stigmenplatte). 

Wahrend Snoperass (1933) einen einheitlichen Muskel abbildet, 
beschreibt RirtscHeL (1937) 2 Teile, was auch meinen Befunden ent- 
spricht. 
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Nr. 3 = Musculus abductor dorsalis 
Ursprung vom Hinterrand des 7. Tergiten, Ansatz am Apodem des 8. Tergiten 
(Stigmenplatte). 

Muskelverlauf und Innervierung bestatigen die Einreihung von Nr. 1 
und 3 in die Gruppe der dorsalen, intersegmentalen Muskeln des 7. Hinter- 
leibsegmentes. 


Nr. 4 = Musculus adductor lateralis posterior 
Ursprung hinter Vorderrand des 7. Tergiten, Ansatz am seitlichen Apodem des 
7. Sterniten. 

Nach RierscHen (1937) ist dies der Musculus adductor lateralis 
medius. Das Studium des Nervenverlaufes an einem der vorhergehen- 
den Abdominalsegmente ergibt aber, daB der Musculus adductor lateralis 
medius vom Nervenast b versorgt wird, so daB es sich hier um den Mus- 
culus adductor lateralis posterior handelt. Dies entspricht auch der Auf- 
fassung von SNopGRASS (1942). 


Nr. 5b = Musculus abductor lateralis 
Ursprung am vorderen Seitenrand des 7. Tergiten, Ansatz am seitlichen Apodem 
des 7. Sterniten. 

Er wird von Snope@rass (1942) als Musculus abductor lateralis er- 
wahnt, aber nicht besonders numeriert, sondern in dieser letzten Arbeit 
unter Nr. 182 eingereiht. 

Bei Muskel 4 und 5b handelt es sich um dorsoventrale bzw. intra- 
segmentale Muskeln des 7. Abdominalsegmentes, wie Nervenversorgung 
und Muskelverlauf zeigen. 


Nr. 6 = Musculus occlusor spiraculi 
verbindet als schmaler Muskel die Horner des Stigmas. 


Nr. 7 = Musculus dilator spiraculi 
Ursprung am ventralen Horn des Stigma, Ansatz am lateralen Apodem des 7. Ster- 
niten. 

Die Versorgung durch Nervenast 7a und der Verlauf der Muskeln 
beweisen, dafi es sich um die Atemmuskeln des 7. Segmentes handels. 

Vom Nervenast 7b werden innerviert (Abb. 5): 


Nr. 5a = Musculus adductor lateralis medius 
Ursprung an seitlicher Fliche des 7. Tergiten, Ansatz am Seitenrand des 7. Ster- 
niten. 

Wie bereits bei Nr. 4 erwahnt, stellt dieser Muskel nach der Nerven- 
versorgung nicht den Musculus adductor lateralis posterior dar. Dies 
stimmt mit der Einreihung des Muskels, wie sie von SNopeRass (1942) 
vorgenommen wurde, tiberein. Es handelt sich hier um einen dorso- 
ventralen Muskel des 7. Hinterleibringes. 


Nr. 8 = Musculus adductor ventralis externus 


Ursprung am Apodem des 7. Sterniten, Ansatz in einer diinnen Sehne am vorderen 
Abschnitt des Seitenlappens der Stigmenplatte (8. Tergit). 
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Der Verlauf dieses Muskels vom 7. Sterniten zum 8. Tergiten, also 
intersegmental und dorsoventral, ist ungewéhnlich und entspricht nicht 
den Verhaltnissen der vorhergehenden Segmente, wie schon von ver- 
schiedenen Autoren (SNopGRaAsS 1933, RieTscHEL 1937) bemerkt wurde. 
Eine Homologisierung des Muskels mit Stamm-Muskeln auf Grund seines 


Abb. 5. Situs von Apis mellifica (Arbeiterin), linke Seite, Innervierung der Muskeln des 

VII. Abdominalsegmentes. MaSstab 1 mm. 4 Gabelbein, GB quadratische Platte, C Stigma, 

D Schienenrinnenwulst, H Stigmenplatte, St Sternum. Die Zahlen kennzeichnen die 
Muskeln 


Verlaufes macht deshalb groBe Schwierigkeiten. SNopGRass nahm sogar | 
an, daB man diese Muskelverbindung nicht mit irgendeiner der vorher- 
gehenden homologisieren kénnte. Brrrs (1922) und RrerscHEL (1937) 
nehmen nun an, und gerade die Untersuchungen von beiden geben der 
Annahme eine gewisse Berechtigung, da8 der Seitenlappen nicht ein 
Teil des 8. Tergiten, sondern des 8. Sterniten darstellt. Unter dieser 
Voraussetzung diirfte die Zugehérigkeit des Muskels Nr. 8 zu der ven- 
tralen, intersegmentalen Muskelgruppe des 7. Segmentes von groBer 
Wahrscheinlichkeit: sein. 

Gerade in dieser schwierigen Homologiefrage gibt nun die Unter- 
suchung der Nervenversorgung Aufschlu8. Wie der Nervenverlauf im 
Normalsegment zeigt, versorgt der Nervenast b eines Segmentalnerven 
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nur die beiden ventralen Muskeln Musculus adductor ventralis externus 
und Musculus abductor ventralis. 

Muskel Nr. 8 kommt als dorsoventrale Muskelverbindung nicht in 
Frage, da wir bereits in Nr. 5a den vom Nervenast b innervierten dorso- 
ventralen Musculus adductor lateralis medius vor uns haben; auBerdem 
1éBt sein Ansatz am 8. Tergiten diese Deutung nicht zu. Es bleiben also 
nur noch die beiden ventralen Muskeln, Musculus adductor ventralis ex- 
ternus und Musculus abductor ventralis, von denen wiederum der letztere 
ausfallt, da die Insertion an der Vorderseite des 7. Sterniten ganz dem 
eines Musculus adductor ventralis externus entspricht. Damit findet auch 
die Annahme von Berrs und RietscHeEt beziiglich der Zuriickfiihrung 
des Szitenlappens der Stigmenplatte auf den 8. Sterniten eine weitere 
Bestatigung. Eine endgiiltige Entscheidung wage ich aber trotzdem 
nicht zu fallen, da unter Umstanden der Ansatz zum 8. Tergiten gewan- 
dert ist. Samtliche Chitinstiicke des 8. Sterniten sind némlich zu beweg- 
lichen Teilen des Stachelapparates umgewandelt und kénnen deshalb als 
Ansatzpunkte ausgefallen sein. 


2. Abdominalsegment VIII 


In diesem Segment hat sich die Anzahl der Muskeln noch mehr redu- 
ziert als im vorhergehenden. So fehlen siémtliche ventralen und bis auf 
ein Paar alle lateralen Muskelverbindungen, Broder on das Problem der 
Homologisierung sehr kompliziert wird. 


Die Innervierung sémtlicher Muskeln des 8. Segmentes erfolgt vom 
8. Nervenpaar, das seinen Ursprung in dem komplexen Endganglion hat. 
Auch bei diesen Nerven ist eine deutliche Gabelung in 2 Nervenaste zu 
beobachten, wenn auch der Nervenast b eine weit geringere Starke be- 
sitzt als der der vorhergehenden Nerven, da er nur noch einen Muskel 
innerviert. 


An folgenden Muskeln des 8. Hinterleibsegmentes treten Seiten- 
zweige des Nervenastes a heran (Abb. 6): 


Nr. 10 = Musculus adductor dorsalis externus 
Ursprung dorsal am Apodem des 8. Tergiten (Stigmenplatte), Ansatz in der Mitte 
der Basis des Apodem des 9. Tergiten (quadratische Platte). 

Nr. 11 = Musculus adductor dorsalis internus 
Ursprung am Apodem der Stigmenplatte, Ansatz am oberen Rand des Apodem 
der quadratischen Platte (9. Tergit). 

Nervenversorgung und Muskelverlauf ergeben, da& es sich um dor- 
sale, intersegmentale Muskeln des 8. Hinterleibsegmentes handelt. 

Nr. 12 = Musculus occlusor spiraculi 
verbindet die beiden Hérner des Stigma. 

Meine Feststellungen stimmen mit denen von RrIerscHEn (1937) 
iiberein. Der obere Befestigungspunkt des Muskels ist das obere 
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Stigmenhorn und nicht der obere Rand der Stigmenplatte, wie Snop- 
GRASS (1933) angibt. 


Nr. 13 = Musculus dilator spiraculi 
Ursprung am unteren Horn des Stigma, Ansatz am vorderen Abschnitt des Seiten- 
lappens der Stigmenplatte. 

Der Verlauf dieses Muskels entspricht nicht dem der Dilatoren der 
vorhergehenden Segmente, deren Befestigungspunkt am Sterniten der 
betreffenden Hinterleibs- 
ringe liegt. Der Ansatz des 
Muskels Nr. 13 am Seiten- 
lappen der Stigmenplatte 
1aBt dieselbe Annahme fiir 
die Ableitung des letzteren 
Zu, wie sie bereits beim 
Muskel Nr. 8 aufgefiihrt 
wurde. 

Die Innervierung der 
beiden Stigmenmuskeln 
bestatigt ihre Zugehorig- 
keit zum Stigma des 8. 
Segmentes. 

Der vom Nervenast 0} 
innervierte Muskel ist: 

Nr. 14 = Musculus ad- 
ductor lateralis medius 
Der Ursprung befindet sich am 
hinteren Seitenrand der Stig- 
menplatte, also am 8. Tergiten 
und auf dem anschlieBenden 
hinteren Abschnitt des Seiten- 
lappens. Der Ansatz erfolgt 


meist am Apodem des Winkels app. 6. Apis mellifica, Innervierung der Muskeln des 
(8. Sternit) oder an der Grenze —_- VIII. Abdominalsegmentes (linke Seite), Die Zahlen 


- quadratischer Platte (9. Tergit) kennzeichnen die Muskeln 
und Winkel (8. Sternit). 


Er stellt den typischen Vertreter eines wandernden Muskels dar. An- 
satz und Ursprung sind nicht bei allen Vertretern der Art Apis mellifica 
konstant, sondern variieren haufig, wie bereits die Untersuchungen von 
RIEeTSCHEL (1937) zeigten. 


Nach dem Muskelverlauf ergeben sich zwei Deutungsméglichkeiten, 
Ist der Ansatz urspriinglich am Winkel (8. Sternit), so haben wir einen 
dorsoventralen Muskel vor uns, wie SNoDGRASS (1933) annimmt. Setzt 
er aber an der quadratischen Platte an (9. Tergit), dann ist er ein dor- 
saler Intersegmentalmuskel. 
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Betrachtet man die Innervierung des Muskels Nr. 14, so stellt man 
fest, daB der Nervenast b des 8. Segmentalnerven in den Muskel ver- 
lauft. Da vom Nervenast b, wie schon oben geschildert, keine dorsalen 
Muskeln und von den dorsoventralen Muskeln nur der Musculus adductor 
lateralis medius versorgt werden, mu’ die Frage ob dorsaler intersegmen- 
tal oder dorsoventraler Muskel fiir letzteren entschieden werden. Dieses 
letzte Beispiel zeigt ebenfalls wieder, wie bei strittigen Homologiefragen 
der Betrachtung der Innervierung eine groBe Bedeutung zukommt. 


3. Abdominalsegment 1X 


a) Besprechung der Muskelinnervierung. Im 9. Abdominalsegment 
ist. die Anzahl der Muskeln wie bei dem davorliegenden Segment eben- 
falls stark reduziert. Durch diese Tatsache und auch wegen der bereits 
erwahnten, umstrittenen Ableitung des Gabelbeins war es bis jetzt nicht 
moglich, weder eindeutig die Herkunft, noch die Zahl der zum 9. Hinter- 
leibsegment gehérigen Muskelverbindungen zu kliren. Dies war auch 
der Hauptgrund, weshalb neben Apis mellifica noch ein weiterer Ver- 
treter der Aculeaten, Vespa crabro, mit in die Untersuchungen einbe- 
zogen wurde, da die Hoffnung bestand, durch den weit gré8er ausgebil- 
deten Wehrstachel der Hornisse das Problem besser lésen zu k6nnen. 

Die Innervierung des 9. Abdominalsegmentes wird sowohl bei Apis 
mellifica (Abb. 7), als auch bei Vespa crabro (Abb. 8) ausschlieBlich vom 
9. Nervenpaar vorgenommen, dessen Nervenstrange nach der Mitte ver- 
schoben neben dem 8. Paar aus dem Endganglion treten. Der weitere 
Verlauf des 9. Nerven zeigt ein weniger urspriingliches Verhalten als die 
Segmentalnerven der vorderen Segmente, denn eine Gabelung in zwei 
getrennte Nervenaste ist nicht zu erkennen. Von diesem Nervenstrang 
werden versorgt: 


Nr. 17a und b = dorsoventrale Muskelverbindung 
Sie besteht bei Apis aus zwei michtigen Muskelbiindeln, die am Hinterrand 
des Apodem der quadratischen Platte (9. Tergit) entspringen und am Ende des 
Stachelrinnenbogens sowie am Vorderende der oblongen Platte (beides 9. Ster- 
nit) ansetzen. 

Bei Vespa crabro sind ebenfalls zwei michtige Muskelbiindel aus- 
gebildet, die ihren Ursprung an dem gegeniiber Apis etwas kleineren 
Apodem und dem oberen Rand der quadratischen Platte haben. Sie 
setzen am Ende des Stachelrinnenbogens (17a) und am Arm der ob- 
longen Platte an (17b). 

Nr. 18 = Musculus adductor lateralis posterior 
Bei Apis Ursprung an der Innenflaiche der quadratischen Platte (9. Tergit), An- 
satz am hinteren Ende der oblongen Platte (9. Sternit). 

Der Muskel ist bei Vespa weit schmaler ausgebildet. Er entspringt 
an der Innenflache der quadratischen Platte in Héhe der Winkelarti- 
kulation und setzt am hinteren Ende der oblongen Platte an. AuBerdem 
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existiert bei der Hornisse wie auch bei der Bienenkénigin ein weiterer 
Muskel, der am oberen Rand der quadratischen Platte seinen Ansatz 
hat und ebenfalls zum Hinterende der oblongen Platte lauft. Swop- 
GRASS (1933) rechnet diesen Muskel mit zu Nr. 18 bei der Bienenkénigin, 
weshalb ich ihn hier auch bei Vespa mit Nr. 18 bezeichne. 


7mm 
Abb. 7. Apis mellifica, Innervierung des Stachelapparates (IX. Abdominalsegment), Aufsicht 
dorsal.. Die Zahlén kennzeichnen die Muskeln, N Nerv 


Nr. 19a = ventraler, intersegmentaler Muskel des 9. Hinterleibseg- 
mentes. 

Ein sowohl bei Apis als auch bei Vespa stark ausgebildeter Muskel. 
Er entspringt an der Innenfliche der oblongen Platte (9. Sternit) und 
setzt bei Apis, den Stachelrinnenwulst umfassend, am Gabelbein an. Bei 
Vespa, welcher der Stachelrinnenwulst fehlt, liegt der Musculus 19a 
der halbkreisférmigen Innenfliche der oblongen Platte an, wélbt sich 
dann iiber den Stachelrinnenkolben und hat seinen Ansatz an dem 
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michtig ausgebildeten Gabelbein. Die Innervierung erfolgt in beiden 
Fallen durch mehrere Seitenzweige des 9. Hinterleibsnerven. 


Nr. 19b = ventraler, intersegmentaler Muskel des 9. Abdominalseg- 


mentes. 
Der kleine, schmale, aber deutlich zu erkennende Muskel der Honigbiene hat seinen 
Ursprung in der Mitte der oblongen Platte an einem der Articulation des Winkels 
dienenden Vorsprung. Der Ansatz ist am Gabelbein. 

Bei der Hornisse ist dieser Muskel etwas staérker ausgebildet. Ur- 
sprung und Ansatz entsprechen den Verhaltnissen bei der Biene. 


Abb. 8. Vespa crabro, Stachelapparat (rechte Halfte). 4A Gabelbein, B quadratische 
Platte, C Stigmenplatte, D Stachelscheide, H Schienenrinnenkolben, N Nerv. Die Zahlen 
kennzeichnen die Muskeln 


Der Muskel wird bei beiden Aculeaten von einem gesonderten 
Seitenzweig des 9. Nerven versorgt. 


Nr. 20 = unsicherer Herkunft. 


Sowohl bei Apis als auch bei Vespa Ursprung am Stachelrinnenbogen, Ansatz 
am Schienenrinnenhorn. 


Da der Stachelrinnenbogen und das Schienenrinnenhorn als Teil des 
Stachelrinnenkolbens dem 9. Sterniten angehéren, bereitet die Deutung 
dieses Muskels ebenfalls groBe Schwierigkeiten. Wahrend Snope@Rass 
(1933) wie bei allen anderen Muskeln des 9. Hinterleibsegmentes keiner- 
lei Homologisierungen vornimmt, betrachtet RimTscHEL (1937) ihn mit 
einer gewissen Wahrscheinlichkeit als einen Muskel der Kérperanhange. 

Neben diesen fiir den Stechvorgang wesentlichen Stachelmuskeln 
existiert im Schienenrinnenkolben noch Muskulatur, die nach KRrar- 
PELIN (1873) mit dem Hals der Giftdriise verbunden ist. Ein besonderer 
Nerv versorgt diese Muskelfasern. Bemerkenswert ist hierzu, da8 auch 
ein dinner Nervenzweig in den Schienenrinnenkolben des Bienen- 
stachels verlaéuft, obwohl hier keinerlei Muskulatur zu beobachten ist. 
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b) Ableitung des Gabelbeins. Wie schon eingangs beschrieben, bauen 
auch bei dem 9. Segment alle chitinigen Teile des Tergum und Sternum 
den Stachel mit auf. Die quadratische Platte ist ein Rest des Tergiten, 
die oblonge Platte, die Stachelscheide, der Stachelrinnenbogen und die 
Stachelrinne sind entweder Teile des Sternum oder gehen aus Anhangen 
desselben hervor. Nur noch unklar ist die Ableitung des Gabelbeins, 
auch als Gabelstiick bezeichnet, und damit eng zusammenhangend des 
Schienenrinnenwulstes. Aus diesem Grunde soll kurz auf die einzelnen 
Widerspriiche eingegangen werden. 

ZANDER (1899) leitet das Gabelbein von einer Wandverdickung des 
9. Abdominalsterniten ab, dessen mittlere Schuppenwand nach seiner 
Auffassung sich zwischen den oblongen Platten vorstiilpt und den 
Schienenrinnenwulst darstellt. Auch SNoparRass (1933) betrachtet letz- 
teren als eine unsklerotisierte Falte des 9. Sterniten. Dagegen ist aus 
seinen Arbeiten nicht zu entnehmen, wohin er das Gabelstiick rechnet. 

TROJAN (1935) dagegen kommt auf Grund seiner Querschnittserien 
durch den Stachelapparat und seiner Untersuchung itiber die Muskula- 
tur zu dem SchluB, es beim Gabelbein mit dem sklerotisierten Stiick 
des 10. Sterniten zu tun zu haben. Den Schienenrinnenwulst bezeichnet 
er als Membran des 10. Sterniten, die zum Analfeld tiberleitet. Damit 
weicht die Auffassung Trogans stark von der sonst allgemeinen ab, daB 
der Stachelapparat sich nur aus Teilen des 8. und 9. Hinterleibsegmentes 
zusammensetzt. 

Auch RretscHEt (1937) gibt der Annahme Trojans auf Grund des 
Verlaufes der am Gabelbein angreifenden Muskeln Nr. 19a und b eine 
gewisse Wahrscheinlichkeit. 

Nach Rerum (1940) ist eine segmentale Einordnung des Gabelstiicks 
weder an Hand der Nervenversorgung, noch auf Grund vergleichender 
Muskeluntersuchungen, wie sie von Trogan und RixerscueL durch- 
gefiihrt wurden, méglich. 

Dieses umstrittene Gabelbein stellt ein gabelformiges Gebilde dar, 
das an der Basis des Schienenrinnenkolbens liegt und sich in die K6rper- 
hohle erstreckt. 

Fest mit dem apodemalen Gebilde ist bei den Apiden ein unskleroti- 
sierter, ‘ventral mit Borsten verseliener Wulst verbunden, der den 
Schienenrinnenkolben umfa8t und an den Seitenrandern der oblongen 
Platten inseriert. Er wird als Schienenrinnenwulst bezeichnet. Dieses 
wulstige Gebilde geht dann in eine hautige Membran tiber, die zum 
Rectalabschnitt fiihrt. Bei den Vespiden sitzt diese vom Afterfeld kom- 
mende Membran ohne einen Wulst zu bilden an den oblongen Platten 
und dem Gabelbein an. Die Vermutung liegt deshalb nahe, daf der 
Schienenrinnenwulst nichts anderes darstellt, als eine Verdickung der 
zum Rectalabschnitt verlaufenden Membran. Das Gabelbein dient nun 
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als Angriffspunkt der 2 Muskelpaare Nr. 19a und 19b, die ihren Ur- 
sprung an der oblongen Platte haben und vom 9. Segmentalnerven inner- 
viert werden. Nach der bereits festgestellten Tatsache versorgt ein Seg- 
mentalnerv immer nur die dorsoventrale Muskulatur des betreffenden 
Segmentes und die intersegmentale Muskulatur zwischen diesem und 
dem nachstfolgenden. Die Untersuchung der Stamm-Muskulatur hat 
nun ergeben, daf ein Muskel niemals seinen Ansatz und Ursprung auf 
demselben Sterniten bzw. Tergiten hat. Muskeln, die wie Nr. 19a und 
19b an einem Sterniten ansetzen, kénnen deshalb nur mit dem Tergum 
desselben Segmentes oder dem Sterniten des folgenden verbunden sein. 
Das bedeutet, da die beiden Muskeln Nr. 19a und 19b, die von dem 
9. Nerv versorgt werden, entweder transversale oder intersegmentale 
Muskeln darstellen. Sollten Nr. 19a und 19b transversale Muskelver- 
bindungen sein, so ist das Gabelbein als Abk6mmling des 9. Tergiten 
anzusehen. Fat man diese demgegentiber als intersegmentale Muskeln 
auf, so muB das Gabelbein ein Teil des 10. Sterniten sein. Gegen eine 
Abstammung des Gabelstiickes vom 9. Tergiten spricht aber folgendes: 
1. seine ventrale Lage; 2. der Verlauf der Muskeln Nr. 19a und 19b, die 
namlich dann als dorsoventrale Muskeln aufzufassen waren, wodurch 
die Anzahl der intrasegmentalen Muskeln im 9. Abdominalsegment sich 
auf fiinf erh6hen wiirde, was nicht den Verhaltnissen innerhalb der ab- 
dominalen Stamm-Muskulatur entspricht; 3. die Beobachtungen von 
ZANDER (1899) und KRaAEPELIN (1873), nach denen das Gabelbein sich 
in der Embryonalentwicklung aus sternalen Teilen bildet. 


Deshalb ist das Gabelbein als eine apodemale Bildung des 10. Ster- 
niten zu betrachten. Damit wird die Auffassung, die Muskeln Nr. 19a 
und 19b als ventrale Muskelverbindungen anzusehen, gerechtfertigt. 
Den Muskel Nr. 20 reihe ich ebenfalls in diese Gruppe ein. Es ist be- 
kannt, daB bis zu einem gewissen Grade der Muskelansatz wandern kann. 
So halte ich es fiir méglich, da&B Musculus Nr. 20 urspringlich am Gabel- 
stiick seinen Angriffspunkt gehabt und diesen erst spaiter zum Schienen- 
rinnenhorn verlagert hat. (Die Herstellung der Ruhelage nach der Ab- 
wartsbewegung des Stachels bei dem Stechvorgang diirfte in beiden 
Fallen gewahrleistet sein.) Deshalb ist es bis zu einem gewissen Grade 
wahrscheinlich, da auch der Muskel Nr. 20 mit in die Gruppe der ven- 
tralen intersegmentalen Muskeln gehort. 


4, Abdominalsegment X 


Unter den abgewandelten Abdominalsegmenten bereitet die Ab- 
leitung der beiden letzten Segmente des Hinterleibes bei den meisten 
Insekten die gré8ten Schwierigkeiten. Diese entstehen durch die bei 
fast allen abgeleiteten Formen eingetretene Reduktion und Verschmel- 
zung des 10. und 11. Hinterleibringes. Der damit verbundene Ausfall 
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der Abdominalanhange und der Muskulatur 1é8t deshalb nur in wenigen 
Fallen eine Bestimmung der einzelnen Segmentteile des Imago zu. 

So ist auch das 10. Segment der Honigbiene das Segment, welches 
den starksten Umwandlungen und Reduktionen unterworfen ist. Es 
bildet auBer dem Gabelstiick in der Hauptsache das Afterfeld, baut den 
Endabschnitt des Rectum auf und trégt die Analéffnung. Von Snop- 
GRASS (1933) wird dieser Komplex als Proctiger bezeichnet, in dem wahr- 
scheinlich auch noch Reste des 11. Segmentes enthalten sind. Eine ein- 
wandfreie Abgrenzung dieses Segmentes ist nur schwer méglich, da es 
in das Proctodaeum tibergeht und zum gréBten Teil aus chitinigen Mem- 
branen besteht. In dieser Afterregion befindet sich die sog. chitinige 
Versteifung, eine steife Chitinmembran, die einerseits mit dem Schienen- 
rinnenwulst und oblongen Platten, andererseits mit der hinteren Kante 
der quadratischen Platte durch Membranen verbunden ist. Diese Chitin- 
versteifung biegt sich tiber den Stachelscheiden nach vorne um. Da ihre 
Rander etwas nach oben gewdlbt sind, entsteht die Ventralseite des 
hinteren Rectalabschnittes, die von SNop@Rass (1933) mit zum Proc- 
tiger gezaihlt wird. Nach unten betrachtet stellt die Versteifung die dor- 
sale Decke der Stachelhohle dar. An der eingewolbten Chitinmembran, 
die mit einzelmen Muskelfibrillen versehen ist, greifen ventral 2 Paar 
Muskeln an. Es sind dies die Muskeln Nr. 21 und 22, von denen das 
1, Paar seitlich an der Versteifung inseriert, wahrend das 2. Paar in der 
Mitte ansitzt. Der Ursprung der schwachen Muskelverbindungen liegt 
am hinteren Ende des Apodem der quadratischen Platte (9. Tergit). 

TROJAN (1935) und RimtscHEL (1937), die in der chitinigen Verstei- 
fung ein Rudiment des 10. Tergiten sehen, betrachten die beiden Muskeln . 
als dorsale Intersegmentalmuskeln des 9. Segmentes, die den 9. Tergiten 
mit dem 10. Tergiten verbinden. Auch Rerum (1940) fat die Muskel- 
paare Nr. 21 und 22 als dorsale Intersegmentalmuskeln auf. Da er aber 
keine Einordnung der chitinigen Versteifung vornimmt, bleibt es un- 
klar, zu welchem Segment er diese rechnet. SNope@Rass (1933) reiht 
zwar Nr.21 und 22 in den 9. Hinterleibsring ein, nimmt aber sonst keine 
Homologisierung derselben vor, sondern weist darauf hin, da® sie keine 
Muskeln des Stachelapparates, sondern des Proctiger sind. 


Die Untersuchung der Innervierung zeigt, daB die beiden Muskel- 
paare nicht, wie nach der Eingliederung der oben genannten Autoren 
zu erwarten ware, vom 9. Nervenpaar, sondern vom 10. versorgt werden. 


Vergleicht man hierzu die Verhaltnisse bei Vespa crabro, so mu man 
feststellen, daB hier die Situation klarer ist. Das Rectum, mit starker 
Ring- und Langsmuskulatur versehen, mtindet in eine Analéffnung 
zwischen zwei kleinen, chitinigen Platten, die seitlich miteinander durch 
Membranen verbunden sind und somit einen kleinen Hinterleibsring mit 
Sternum und Tergum darstellen, aus. Nach ZANDER (1922) handelt es 
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sich um das 10. Segment. Doch ist mit gro8er Wahrscheinlichkeit anzu- 
nehmen, daB auch bei Vespa, wie bei den anderen Hymenopteren, ein 
Verschmelzungsprodukt des 10. und 11. Abdominalringes vorliegt. Der 
Sternalteil wird durch eine sklerotisierte Falte der vom Gabelbein und 
von den unteren Randern der oblongen Platten dorsal verlaufenden 
Membran gebildet. An der Ventralseite des Rectum greifen 2 Muskel- 
paare an, deren Ursprung wie bei Apis mellifica am hinteren Ende der 
quadratischen Platten liegt. Diese Muskeln werden vom 10. Segmental- 
nerven versorgt. Der Ansatzpunkt am Rectum entspricht genau dem 
der sonst bei Insekten vorkommenden Rectalmuskeln oder Dilatoren, 
die vom Rectum zur Abdominalwand verlaufen. Demnach haben wir 
es bei der Hornisse nicht mehr mit Skelettmuskulatur, sondern mit Ein- 
geweidemuskeln zu tun, die vom 10. Segment abstammen, wie ihre 
Innervierung durch das 10. Nervenpaar zeigt. 


Die durch das Studium des 10. Abdominalsegmentes der Hornissen 
gewonnenen Erkenntnisse lassen sich auf die stammesgeschichtlich eng 
verwandten Formen der Apiden tibertragen. Auch bei Apis mellifica 
muB es sich bei Nr. 21 und 22 um Rectalmuskeln handeln. Daftir sprechen 
neben der Innervierung durch das 10. Nervenpaar der Ansatz der Mus- 
keln an der mit dem Rectalabschnitt verschmolzenen chitinigen Ver- 
steifung, an der, wie erwahnt, eine schwache Ringmuskulatur zu er- 
kennen ist. Auch ZANDER (1946) wies bei seinen Untersuchungen am 
hinteren Darmabschnitt darauf hin, da8 das Rectum der Biene ein durch 
wenige Muskelfasern umspannter Sack von auBerordentlicher Dehn- 
barkeit ist. 

Meine Untersuchungen ergeben nun, daf die chitinige Versteifung 
vom 10. Abdominalsegment herriihrt und in das Proctodaeum iibergeht. 
Die daran angreifenden Muskeln stellen Dilatoren des Rectum dar. Die 
Nervenversorgung erfolgt durch den 10. Segmentalnerven, der damit 
ausschlieBlich die Muskulatur des hinteren Darmabschnittes innerviert. 
Aus dieser Tatsache heraus kann ich die Feststellung RrxHms (1940), 
daB ein eigentliches caudales System bei der Honigbiene nicht existiert, 
nicht bestatigen. Die Behauptung des obengenannten Autors, da der 
10. Nerv sowohl Segmentmuskulatur als auch den distalen Rectal- 
abschnitt versorgt, wird durch meine Untersuchungsergebnisse widerlegt. 


D. Besprechung der Ergebnisse 


Durch die Untersuchungen der Nervenversorgung der am Aufbau 
des Stachelapparates beteiligten Abdominalsegmente wurden bei Apis 
mellifica und Vespa crabro die bis jetzt durch embryologische und ver- 
gleichende morphologische Muskelstudien erzielten Ergebnisse iiber die 
Zusammensetzung des Wehrstachels der Aculeaten bestitigt und er- 
ganzt. Samtliche bisher an Hand ihres Verlaufes nicht einwandfrei zu 
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homologisierenden Muskeln im 7. und 8. Segment konnten durch die 
Innervierung auf Stamm-Muskeln zuriickgefiihrt werden. Im 9. Hinter- 
leibsring gelang dies nur zum Teil, da der Austritt und die Verzweigung 
des Segmentalnerven nicht mehr den urspriinglichen Verhaltnissen ent- 
spricht. Jedoch war eine Feststellung der Segmentzugehdrigkeit der 
Muskeln und ihre Einordnung in die verschiedenen abdominalen Muskel- 
gruppen moéglich. Durch Betrachtung des Verlaufes und der Nervenver- 
sorgung der am Gabelbein angreifenden Muskeln gelang es, dessen Her- 
kunft vom 10. Sterniten festzustellen. Problematisch bleibt aber nach 
wie vor die Ableitung des Schienenrinnenwulstes. Da er nur bei Apiden 
ausgebildet ist, auBerdem keine Sklerotisierungen aufweist und keinen 
Angriffspunkt fiir Muskeln bietet, scheint er kein allgemein charakteri- 
stischer Teil des Wehrstachels der Aculeaten zu sein. Die Verhialtnisse 
bei Vespa crabro und anderen aculeaten Hymenopteren lassen stark dar- 
auf schlieBen, daB er eine wulstige Verdickung der vom Rectum zum 
Gabelbein ziehenden Membran ist und damit auch zum 10. Sterniten 
gerechnet werden muB. 

Die Muskeln Nr. 21 und 22 sind Rectalmuskeln, wie sehr deutlich 
bei der Hornisse zu erkennen ist. Die besondere Versteifung des letzten 

_Abschnittes am Rectum scheint ihre Bedeutung darin zu haben, daB sie 
die Beweglichkeit des Stachelapparates trotz gefiillter Kotblase weiter- 
hin gewahrleistet. Bekanntlich kann sich bei Bienen letztere in ge- 
filltem Zustand um ein mehrfaches des Normalzustandes ausdehnen, so 
da dann im Abdomen jeder freie Raum von diesem kotgefiillten Darm- 
abschnitt eingenommen wird, ausgenommen die Stachelhohle, die durch 
die chitinige Versteifung geschiitzt sein dirfte. 

Somit ergeben die Untersuchungen der Muskelinnervierung am 
Wehrstachel von zwei 2 Vertretern der Aculeaten, da die Teile des 
Stachelapparates nicht nur vom 8. und 9. Hinterleibsegment und ihren 
Anhangen stammen, sondern da8 auch das Sternum des 10. Segmentes 
am Aufbau desselben beteiligt ist. Einen Uberblick iiber die bis heute 
erzielten Ergebnisse der Untersuchungen tiber die Homologien von Skelett- 
elementen und Muskeln des Stachelapparates der Aculeaten geben die 

- beiden Tabellen 1 und 2. 


Tabelle 1. Ubersicht der am Aufbau des Wehrstachelapparates der Aculeaten 
beteiligten Skelettelemente 


| VIII. Segment IX. Segment X. Segment 
Tergum Stigmenplatte Quadratische Platte — 
Oblonge Platte 
Winkel Stachelscheide 
Sternum Stechborstenbogen Stachelrinnenbogen Gabelbein 
Stechborste Stachelrinne mit 
Stachelrinnenkolben 
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Tabelle 2. Ubersicht der mit den Abdominalmuskeln homologisierten Stachelmuskeln 
bei Apis mellifica (Numerierung der Stachelmuskeln nach SnopeRass, 1933) 
pall ASRS he ee Re 


Segment 


Bezeichnung der 
Abdominalmuskulatur 


vir. | VIII. | TK Su 


. adductor dors. internus 

. adductor dors. externus . . 
abductor dorsalis .... . 
adductor ventr. internus. . 
adductor ventr. externus. . 
abductor ventralis. ... . 
abductor lateralis. ... . 
adductor lat. posterior. . . 
adductor lat. medius. . . . 
occlusor spiraculi. .... 
dilator spiraculi. . .... 
dilator primus recti . . . 
dilator secundus recti . 
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Zusammenfassung 
1. Zur Darstellung der die Muskeln des Stachelapparates versorgen- 
den Nerven bei Apiden und Vespiden wurde eine neue Methode der An- 
farbung der Nerven mit Methylenblau angewendet. 


2. Die Anzahl der Ganglien im Abdomen von Apis mellifica und 
Vespa crabro entspricht nicht mehr der urspriinglich angelegten Seg- 
mentzahl, da die Nervenknoten der letzten Segmente verschmolzen sind. 
So stellt das im Bereich des Stachelapparates liegende Endganglion auch 
bei Vespa einen Komplex von vier verschmolzenen Nervenknoten dar. 


3. An einem nicht abgewandelten Abdominalsegment konnte fest- 
gestellt werden, daB der Segmentalnerv sich in 2 Nervendste spaltet, die 
bestimmte Muskelgruppen versorgen. 


4. Im 7. Hinterleibsegment war es méglich, alle vorhandenen Mus- 
keln durch Untersuchung ihres Verlaufes und ihrer Nervenversorgung 
mit Stamm-Muskeln zu homologisieren. 

5. Auch im 8. Abdominalsegment konnte die Herkunft der Muskeln 
geklart werden. 

6. Der Verlauf der Muskeln, die zum 9. Segment des Hinterleibs von 
Vespa crabro gehéren, wurde mit denen von Apis mellifica verglichen 
und ihre SegmentzugehGrigkeit festgestellt. 

7. Das Gabelbein stellt an Hand der an ihm angreifenden Muskeln 
und deren Innervierung eine apodemale Bildung des 10. Sterniten dar. 

8. Die Muskeln Nr. 21 und 22 sind bei Apis mellifica und Vespa cra- 
bro Rectalmuskeln. Die Nervenversorgung ergibt, daB sie vom 10. Seg- 
ment abstammen. 

9. Die chitinige Versteifung der Biene leitet sich vom 10. Segment 
ab und dient mit zur Verstiirkung der Ventralseite des Rectalabschnittes. 
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A. Einleitung 

Die extremen Lebensstatten, welche die Epiphytenvegetation auf 
Park- und Waldbaumen der Tierwelt bietet, sind von Krenn (1933) in 
mikroklimatischer, von OcHSNER (1928) in floristischer Hinsicht studiert 
worden. Die in diesen Moos- und Flechteniiberziigen lebende Kleintier- 
fauna ist noch relativ wenig bekannt (BREHM 1948). Gut erforscht 
worden sind bisher vor allem die Collembolen (Gisry 1943) und, zeitlich 
parallel mit unserer Arbeit, die Oribatiden (STRENZKE 1952). Uber diese 
Tiergruppe hat der eine von uns bereits gesondert berichtet (PSCHORN- 
WatcHer 1953). 


Die vorliegende Untersuchung erstreckte sich tiber das Jahr 1951 
und uber das Frithjahr 1952. In diesem Zeitraum wurden wiederholt 
zahlreiche Proben von Moos- und Flechtenrasen an freistehenden Bau- 
men von Park- und Gartenanlagen und von solechen an Waldbéumen 
aus der unmittelbaren Umgebung von Admont (Obersteiermark) ein- 
getragen und auf ihren Kleintierbesatz hin untersucht. Die Verzégerung 
der Drucklegung dieser Arbeit erlaubte es spater, ihre Ergebnisse teil- 
weise durch die Befunde anderer Autoren (FRANz 1954, STRENZKE 1952) 
zu erganzen. 


Besonderen Dank schulden wir unseren friiheren Lehrer, Herrn 
Prof. Dr. Ing. H. Franz, Wien, an dessen damaliger Abteilung in Ad- 
mont wir nicht nur die Méglichkeit hatten, unser Material zu bearbeiten, 
sondern es auch mit seinen Aufsammlungen zu vergleichen. Unsere 
seinerzeitige Absicht, die Arbeit nach der Verlegung des Admonter 


Tiergemeinschaft in Moos- und Flechtenrasen 343 


Institutes noch weiter zu unterbauen, konnte leider nicht verwirklicht 
werden, so da wir uns nunmehr zur Publikation der frither gewonnenen 
Teilergebnisse entschlossen haben. 


B. Eigene Vatersaehungen 


J. Allgemeines 
1. Habitatbeschreibung 


Die Einreihung der untersuchten Lebensstatten unter jene mit ex- 
tremen Lebensbedingungen stiitzt sich vor allem auf die Eigenart ihres 
Mikroklimas. Hinsichtlich Temperatur und Trockenheit am extremsten 
stellen sich wohl die Flechten- und Mooskrusten an der Sonnenseite 
freistehender Baéume, wahrend die Moospolster der Gipfelregion durch 
die Schattenwirkung der Krone, jene des StammfuBes durch die Boden- 
nahe meist thermisch und hygrisch gemaBigtere Bedingungen aufweisen 
als die am freien Stammabschnitt. In letzteren kénnen an Strahlungs- 
tagen in Stid- und Sitidwestlagen Temperaturen bis zu 50°C erreicht 
werden, waihrend die Werte an der Nordseite des Stammes nur in den 
spdten Nachmittagsstunden des Sommers starker tiber die Lufttempe- 

ratur ansteigen. 


In einer als Beispiel geltenden MeBreihe vom 8. Oktober 1950 betrug bei Hoch- 
druckwetter 


das Temperaturmaximum: sudseitig nordseitig 
a) am freistehenden Stamm 38,2 °C 24,8 °C 
b) am Stamm im Waldesinneren 28,5 °C 21,7 °C 
ce) die Freiland-Lufttemperatur 24,7 °C 
d) die Lufttemperatur im Walde 21,5 °C 

der Wassergehalt in Prozent (im Freiland): 
a) im Moos am StammfuB 47.4% 53,2% 
b) im Moos am Stamm selbst 10,6% 12,4% 
c) in den Flechtenkrusten am Stamm 8,2% 8,8 % 
d) im umgebenden Erdreich 60—65 % 


Diese von uns an einem Herbsttag beobachteten Verhiltnisse er- 
fahren in beiden Biotopen wahrend des Sommers noch eine erhebliche 
Verscharfung. Die Extreme sind im Freiland ausgepragter als im Wald, 
da das Schattenklima des Bestandes stark mildernd auf die lokal- 
klimatischen Verhaltnisse am Stamm einwirkt. Auch wahrend des 
Winters halten die Extreme an, da nun der gitnstige Einfallswinkel der 
Strahlung am Tage und die starke nachtliche Ausstrahlung grofBe Gegen- 
sdtze hervorrufen. Ungewodhnlich schroff ist naturgema&B auch der 
Wechsel der Feuchtigkeit der Moos- und Flechtenpolster. 

Zusammenfassend kann gesagt werden, dai die hohen Temperatur- 
und Feuchtigkeitsextreme, wie sie im Wechsel von Tag und Nacht und 
im Jahreskreislauf das Mikroklima der Epiphytenstandorte pragen, die 
Lebensbedingungen denen ausgepriigt xerothermer Standorte angleichen. 
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Die Klimalage erscheint hier stark gegen das kontinentale Spektrum zu 
verschoben. 

Die unterschiedlichen Kleinklimabedingungen der Wipfel-, Stamm- 
und StammfuBregion spiegeln sich deutlich wieder in der Zusammen- 
setzung der Epiphytengesellschaft. OcusnER (1928) gibt an, da unter 
den Flechten und Moosen am StammfuB noch hygrophile Arten gefunden 
werden kénnen, wahrend jene der Kronenregion und vor allem die 
Stammbewohner auBerste Trockenheit zu ertragen vermogen. 

Die groBen, auf dem engen Raum zwischen Stammfu8 und Gipfel 
des Baumes herrschenden dkologischen Unterschiede boten Veranlassung, 
die Probenahmen in drei getrennten Zonen durchzufihren und zwar: 
a) in den Moosrasen am Stammfu8 und an den Wurzelanlaufen, b) in 
den Moos- und Flechteniiberziigen am eigentlichen Stammabschnitt 
(meist in Brusthdhe), c) in den Flechten- und Mooskrusten der Kronen- 
region. 

2. Methodik 


Die Auslese der Kleintiere erfolgte in den in Admont gebrauchlichen Berlese- 
automaten. Die Bearbeitung der Rotatorien, Spinnen und aller Angehérigen der 
pterygoten Insekten muBte infolge fehlender Spezialistenhilfe unterbleiben. ErfaBt 
wurden: Nematoden (det. GunHOLD), Tardigraden (det. Mraetcrc), Milben (det. 
Pscuorn-W. u. GUNHOLD), Myriopoden (det. ArrEMs, +), Pseudoskorpione (det. 
Pscuorn-W.), Collembolen (det. PscHorn-W., partim SERTL-BUTSCHEK). 

In der folgenden Artenliste sind die zu Vergleichszwecken herangezogenen 
Fundortangaben von Franz fiir das Gesamtgebiet der Nordostalpen (1954) unter 
dem Buchstaben ,,F“‘, die Befunde von STRENZKE fiir Norddeutschland (1952) unter 
der Abkiirzung ,,St‘‘ wiedergegeben. 


II. Das Primarmaterial (Artenliste) 


1. Nematoden 


Dorylaimus bryophilus Dz Man: In Moosrasen an Park- und Waldbaumen. 
F: Lebt vorwiegend in Moos. 

Dorylaimus carteri Bastian: In Moosrasen an Waldbiumen, vorwiegend am 
Stammfu8. F: Haufig in Moosen, jedoch auch terrestrisch und aquatil. 

Dorylaimus microdorus Dr Man: In Moosrasen an Waldbaumen, nicht haufig. 
F: Terrikole Art. 

Enchodellus macrodorus Dn Man; Haufig in Moosrasen am Stammfu8 an Wald- 
und Parkbéumen. 

Mononchus muscorum Dusarpix: In Baummoosen im Walde. F: Meist in 
Moosrasen. 

Mononchus papillatus Basttan: An Park- und Waldbaumen im Moose. 

Wilsonema auriculatum Birscu~1: Haufig in Baummoosen der offenen und 
geschlossenen Landschaft. 

Wilsonema otophorwum De Man: In Baummoosen der offenen und geschlos- 
senen Landschaft, jedoch weniger hiufig als vorige Art. 

Plectus cirratus Basttan: Zahlreich in den Moosrasen an Park- und Wald- 
baiumen. 

Plectus geophilus Du Man: Nur in Waldmoosen angetroffen. 

Plectus rhizophilus Dx Man: In beiden Moosrasentypen haufig. 
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Monhystera villosa Bitscut1: Vorwiegend in Moosen an Waldbaumen, aber 
auch im freien Gelande, gleich haufig auch in der Kronenregion. F: Liebt trockene 
Standorte, haufig in Moosrasen. 

Teratocephalus terrestris Bi'tscHi1: In Baummoosen im Walde, z. T. sehr haufig 
in feuchten Standorten. 

Cervidellus vexilliger Dz Man: RegelmaBig in Baummoosen der geschlossenen 
Landschaft. 

Bunonema richtersi JAGERSKIOLD: RegelmaBig in Baummoosen im Walde, 
jedoch nie haufig. 

Bunonema reticulatum Strransky: In Baummoosen, wie vorige Art, jedoch 
haufiger. 

Bunonema penardi StrransKy: Nur in Waldmoosen am StammfuB angetroffen. 

Criconemoides morgense HoFMANNER: In Baummoosen an Park- und Wald- 
baumen; wurde, falls vorhanden, immer in gréBerer Zahl gefunden. 

Criconema murrayi SOUTHERN: Im Untersuchungsgebiet regelmaBig in Moosen 
an Waldbiumen gefunden. 

Tylenchus davainei Bastian: Haufig in Moosen der offenen und geschlos- 
senen Landschaft. 

Tylenchus bryophilus STEINER: RegelmaBig in Moosrasen der geschlossenen 
Landschaft. 

Aphelenchoides parietinus Bastian: In beiden Moostypen zahlreich. 

Wiederholt, jedoch in nur wenigen Exemplaren gefunden wurden zwei weitere 
Tylenchus-Arten (0,3—0,5 mm), die vermutlich in die von ANDRassy (1954) auf- 
gestellten Untergattung Lelenchus einzuordnen sind. Aller Wahrscheinlichkeit 
- nach diirfte es sich um die Arten 7’. minutus Cops und T'. infirmis ANDRAsSY 
handeln. Da nur weibliche Tiere vorlagen, konnte die Identifizierung nicht mit 
Sicherheit nachgewiesen werden. 


2. Tardigraden 


Echiniscus granulatus Dover: In Moosrasen der offenen Landschaft nicht 
selten, im Walde fehlend. F: Im Gebiete weit verbreitet, meidet aber anscheinend 
Waldschatten. 

Pseudechiniscus suillus Ricuters: Als Bewohner von Baummoosen im Wald 
und im Freiland vertreten. 

Macrobiotus hufelandi Scuuirzy: Stetig und zahlreich in beiden Moostypen. 

Macrobiotus intermedius Puaru: In allen unseren Proben haufig. 

Hybsibius oberhduseri Dover: Nur in Moosrasen freistehender Baume, nicht 
im Walde. F: Im Gebiete vor allem an trockenen Standorten. 

Calohybsibius ornatus RicuTeRs: Mit groBer RegelmaéBigkeit in Baummoosen, 
selten in der Parklandschaft. 

Isohybsibius prosotomus THULIN: Eine in unseren Proben nicht seltene Art ohne 
bestimmte Bindung. 

Milnesium tardigradum Dover: Als Bewohner von Moos- und Flechtenrasen 


_ an beiden Baumtypen hautig. 
3. Myriopoden 
Lithobius forficatus L.: Vorwiegend an Waldmoosen gefunden. 
Polydesmus denticulatus C. L. Kocu: Selten, von uns nur in Moosen an Wald- 


baiumen angetroffen. 
Proteroiulus fuscus am Stet: An freistehenden Stammen haufiger als im Walde. 


F: Wahrscheinlich xerophil. 
Isobates varicornis MmncE: Nur in der offenen Landschaft gefunden. F: Vor 


allem subcortical lebend. 
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4, Pseudoskorpione 


Chernes cimicoides F.: In den Waldproben nicht selten. Im Freiland nur einmal 
gefunden. 


5. Milben 


a) Gamasiformes. Pergamasus parvulus BERL.: In unseren Proben nur in Wald- 
_moosen, F: eurytop. 

Ologamasus calcaratus C. L. Kocu: In den Waldmoosproben haufiger als in den 
Parkproben. F: In Wald- und Wiesenbéden, in Baummoosen und hochalpin. 

Gamasellus montanus WILL. : Nicht selten in Moosrasen der offenen Landschaft. 
F: Vorwiegend Gebirgsbewohner. 

Epicrius mollis Kramer: AusschlieBlich an Parkbéumen gefunden. 

Prozercon fimbriatus C. L. Kocu: Wie die vorhergehende Art. 

Zercon badensis W1tLM.: Zweimal an einer freistehenden Linde und einmal in 
Waldmoosen gefunden. Im Gebiet bisher nicht bekannt. F: Subalpin in den 
Hohen Tauern und in Graubiinden. 

Phyllodynichus tetraphyllus Beru.: Nicht selten in Moosen an Parkbaumen. 
Insoferne iiberraschend, da sonst sehr feuchtigkeitsliebend (F). 

b) Trombidiformes. Cyta latirostris Hnrm.: An Parkbéumen mehrmals ge- 
funden, nicht im Walde. F: Besonders haufig in der Arktis und in den Hochalpen. 

Bdella birot Suprxo: In den Baummoosen der offenen Landschaft ziemlich 
regelmaBig, auch in Mauermoosen. Aus Osterreich bisher nicht bekannt. 

Bdella dispar C. L. Kocu: Haufig in der offenen Landschaft. Ebenfalls bisher 
aus Osterreich nicht bekannt. 

¢) Oribatei. Trypochthonius tectorum BERL.: Wenig zahlreich, doch regelmafig, 
besonders in Moosen der offenen Landschaft. F, St: Ausgepragt xerophile Art. 

Hermannia scabra C. L. Koon: Nur in Mauermoosen an der Stiftsmauer in 
Admont gefunden und hier nur im Marz. 

Caleremaeus monilipes Micu.: Nur in Moosen an Waldbaumen angetroffen. 
F: Im pannonischen Raum und hochalpin gefunden. 

Oppia quadricarinata Micu.: Eine in unseren Proben haufig und zahlreich ver- 
tretene Art. Jedoch nur an Waldbaiumen. F: Anscheinend hygrophil? St: Eurytop. 

Eremaeus oblongus C. L. Kocu: Neben Zygoribatula exilis die haufigste und 
stetigste Art, sowohl in der offenen wie in der geschlossenen Landschaft. F: Haufig 
hochalpin und in pannonischen Trockenbéden. St: Xerophil. 

Phauloppia conformis Brru.: Diese, friiher als Oribata geniculata bezeichnete 
Art war besonders in den Moos- und Flechtenrasen an Parkbéiumen hiaufig, trat 
hingegen im Wald nur selten auf. Auf Mauern und Felsen ist sie besonders in den 
Cladonia-Krusten haufig. F: Vor allem in xerothermen Béden und hochalpin. 

Scutovertex minutus C. L. Kocu: Hauptsichlich in Flechtenrasen an Park- 
baumen, seltener im Walde. F: Xerophil und heliophil. St: In trockenen Moos- 
tiberziigen an Mauern und Dachern. 

Tectocepheus velatus Micu.: In Moosen an Parkbiéumen und an Mauern haufig. 

Carabodes labyrinthicus Micu.: Sparlich und selten, offenbar eine der weniger 
xerothermen Arten. 

Zygoribatula exilis Nrc.; Ungemein zahlreich und stetig in allen unseren Proben. 
Haufigste Art. F: An stark besonnten Standorten. St: In Moosiiberziigen auf 
festem Substrat. 

Oribatella quadricornuta Micu.: Hiufig in unseren Proben. Anscheinend xerophil. 

Sphaerozetes pyriformis Nic.: Mit hoher Stetigkeit an Park- und Mauermoosen. 
F; Vor allem in der Griinerlenzone. 

Melanozetes mollicomus C. L. Koca: Wurde nur in den Waldproben gefun- 
den. F: Bewohner trockener Walder und aoa 
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Chamobates interpositus PscHoRN-WALCHER: Im Moosrasen einer freistehenden 
Linde entdeckt und an anderen Baumen éfters wiedergefunden. Bisher keine 
weiteren Funde. 


Chamobates longipilis W1ttm.: In Waldmoosen nicht selten. F: Bisher nur aus 
den Hohen Tauern bekannt. 

Chamobates tricuspidatus WILLM.: Nicht allzu selten in Moosrasen der offenen 
eee weniger haufig im Walde. F: Sonst nur noch aus hochalpinen Gras- 

eiden 

Globozetes longipilis W1tLM.: Ein nicht seltener Bewohner von Moosiiberziigen 
an Waldbaumen. F: In morschen Baumstrinken. 

Minunthozetes pseudofusiger ScHwuIzER: In hoher Stetigkeit und Besatzdichte 
in Waldmoosen. F: Nur an xerothermen Standorten im ostalpinen Grenzbereich. 
St: In trockenen Moosiiberziigen. 

Limnozetes parmeliae Micu.: Ist eine der haufigsten und stetigsten Parkmoos- 
arten. Fehlt im Walde. F: Hochalpin und im pannonischen Bereich. 

Trichoribates trimaculatus C. L. Kocu: Relativ haufig in der offenen Landschaft, 
hingegen selten in Waldmoosen. F: Kulturindifferent. St: Auf festem Substrat i in 
Moosiiberziigen. 

Scheloribates latipes C. L. Kocu: UnregelmaBig in Park- und Waldmoosen. 

Calyptozetes alpinus W1LLM.: Tritt nicht selten in den Moosen an Waldbaumen 
auf. Bisher nur alpin gefunden. 

Pararchipteria punctata Nic.: Nach Hremaeuws und Zygoribatula in beiden 
Habitats die haufigste Art. 

Allogalumna longiplumus Brru.: In Moosen an Parkbaéumen, sehr selten ge- 
funden. 


6. Collembolen 


Xenylla maritima Tutis.: Nur in Moosen an Parkbaumen angetroffen. F': Aus- 
gepragt xerophil. 

Xenylla bérnert Axuts.: Nicht selten in den Mooskrusten an Baumen und 
Mauern der geschlossenen Landschaft. 

Frisea claviseta Axuts.: Entschieden in den Parkmoosen haufiger als in Wald- 
moosen. F: Im gleichen Habitat. 

Pseudachorutes corticicolus ScHAFFER: Haufig in den Moosiiberziigen an Park- 
baiumen. Fehlt im Walde. F: Vorwiegend unter morscher Rinde. 

Neanura muscorum Tempu.: War zahlreich in den Parkmoosen anzutreffen. 

Lathriopyga conjuncta Stacu: In den Waldmoosen eine zahlreiche Art. Nicht 
in der offenen Landschaft. 

Anurophoris laricis Nic.: Eine der haufigsten Arten in beiden Moostypen. 
F: Xerophil. 

Vertragopus arborea L.: Fand sich nicht selten in Parkmoosen. F: Eine cortici- 
phile Art. 

Vertragopus westerlundi RuutER: Kine der haufigsten Arten in beiden Habitats. 

Pseudisotoma sensibilis TuLLB.: Die nicht seltene Art bevorzugte die Moosrasen 
an Parkbaéumen und Mauern, war aber in Waldmoosen auch anzutreffen. 

Entomobrya corticalis Nic.: Die wenigen Exemplare stammen von Waldmoosen. 
Scheint dem Freiland zu fehlen. F: Corticicole Art. : 

Sira buski Loss.: In der offenen Landschaft haufig angetroffen. Nur einmal 
in Waldmoosen, an einem Randbaum. 

Lepidocyrtus cyaneus Tuuts.: Soweit die Funde eine Auswertung zulassen, 
scheint die’ Art in Waldmoosen haufiger als in Parkmoosen vorzukommen. 

Orchesella bifasciata Nic.: Eine hauptsichlich an die geschlossene Landschaft 
gebundene Art. 
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III. Die ékologischen Artengruppen (Synusien) 


Die Auswertung des Primarmaterials in 6kologischer Hinsicht zeigt 
uns das Bestehen von typischen Artenverbindungen mit ahnlichen 
Lebensanspriichen, sogenannten ékologischen Artengruppen. Kine we- 
sentliche Stiitze erfihrt diese Bewertung, wenn wir zur Erganzung 
unserer Funde die zahlreichen anderweitigen Fundortangaben aus dem 
Alpengebiet heranziehen, wie sie bei Franz (1954) publiziert wurden. 


Wir kommen dann zur Unterscheidung von vier 6kologischen Arten- 
gruppen, die im nachfolgenden beschrieben werden sollen. 

Gruppe 1. Arten, die mit groBer Regelmafigkeit und Haufigkeit 
sowohl in den Moos- und Flechtenrasen freistehender Baume wie an 
solchen auf Waldbiumen auftreten. Die Analyse ihrer weiteren Ver- 
breitung zeigt, da manche von ihnen hier das Optimum ihrer Lebens- 
bedingungen finden, wahrend andere etwa gleich haufig in Biotopen mit 
ahnlichen dkologischen Verhaltnissen, vor allem in trockenwarmen, 
steppenartigen Boden des pannonischen Bereiches, in Felsenheiden und 
in hochalpinen Grasheiden auftreten. Es handelt sich bei dieser Arten- 
gruppe also um Leitformen von deutlich xerophilem Charakter. 


Von den Milben zahlen hierzu in erster Linie einige Oribatiden-Arten, 
wie Zygoribatula exilis, Eremaeus oblongus und, mit weniger strenger 
Bindung, T'richoribates trimaculatus. Die beiden erstgenannten Arten 
finden sich wohl kaum anderswo ahnlich zahlreich und regelmaBig wie 
unter Epiphyten an Baéumen, Mauern und Felsen. Auch in einigen 
Proben, die der eine von uns in der Schweiz untersucht hat (Moosrasen 
an Obstbaumen, Fichten und Tannen im Raume von Ziirich, 500 m; 
Aufwuchs an Tannenstémmen in einem M yrtillo-Abietetum der Voralpen, 
1200 m, Nord- und Siidhang; Flechten- und Mooskrusten an Larchen 
im oberen Tessin, 1700 m), sind Z. exilis und E. oblongus, neben Par- 
archipteria punctata, am zahlreichsten vertreten. Die letztgenannte Art 
(bei PscHorn-W. 1953 als P. willmanni gefiihrt, err.) trat auch im Ad- 
monter Gebiet als dritthaufigste Art auf und darf somit vorbehaltlos.der 
Gruppe 1 zugerechnet werden. Auch Scutovertex minutus scheint, wie 
die Funde von Franz und STRENZKE bestatigen, eine xerophile Leitform 
zu sein. Inwieweit dies auch fiir Oribatella quadricornuta zutrifft, ist bei 
der geringen Anzahl bisher vorliegender Funde noch nicht zu entscheiden. 
Dies gilt in Analogie fiir Chamobates tricuspidatus, der, wie die vorher- 
gehende Art und wie iibrigens auch T'richoribates trimaculatus an sich 
im Freiland haufiger als im Walde anzutreffen war. 

Von den Gamasiformes scheinen Ologamasus calcaratus und Zercon 
badensis einen héheren Grad von Xerophilie aufzuweisen, doch bedarf 


es zur besseren Kennzeichnung ihrer dkologischen Valenz noch weiteren 
Materials. 
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Die Collembolen stellen in Anurophoris laricis ihren starksten domi- 
nanten Vertreter. An zweiter Stelle folgt sowohl hinsichtlich Haufigkeit 
als auch Stetigkeit Vertragopus westerlundi, eine vor allem im Winter 
 zahlreich angetroffene Art. Gleichfalls regelmaBig wurde Frisea claviseta 
angetroffen, doch scheint diese Art eine gewisse Vorliebe fiir das Frei- 
land zu besitzen. Die genannten Arten werden auch bei Gistn (1943) und 
bei Franz (1954) als xerophil-corticiphile Elemente ausgewiesen. 

SchlieBlich ist noch die Myriopoden-Art Proteroiulus fuscus zu 
nennen, die wir ziemlich regelmaBig an Freilandbaumen, seltener im 
Walde, angetroffen haben und deren weitere Verbreitung nach ATTEMS 
(1954) vorwiegend auf xerotherme Lokalitaéten beschrankt zu sein scheint. 

Gruppe 2. Arten, die in unseren Proben ausschlieBlich oder zumindest 
ganz uberwiegend in den Freilandproben, in Moosrasen an Park- und 
Alleebiumen, an Obstgehdlzen, auf Mauern und Dachern gefunden 
wurden und die im Wald zuriicktreten oder ganz zu fehlen scheinen. 
Thre weitere Verbreitung ist jedoch durchaus der Gruppe 1 ahnlich. Wir 
k6nnen diese xerophilen Formen somit als Differentialarten der xerophil- 
hemiedaphischen Synusie des Freilandes gegentiber jener der geschlos- 
senen Waldlandschaft werten. 

Beginnend mit den Moosmilben sind vorerst T'rypochthonius tectorum, 
Phauloppia conformis und Limnozetes parmeliae zw nennen. Alle drei 
Arten wurden von dem einen von uns auch im Ziiricher Exkursions- 
gebiet an Obstbaumen wiedergefunden. Nach den bisherigen Einzel- 
funden kénnten auch Hermannia scabra, Chamobates interpositus und 
Chamobates tricuspidatus dieser Gruppe zugezaihlt werden. Der Um- 
stand, daB sie in dem sehr umfangreichen Material von FRANz aus den 
Ostalpen kaum oder nicht vertreten sind, deutet an, daB die genannten 
Arten recht beschrankte Nischen bewohnen. In unserem Freiland- 
material war ferner Sphaerozetes pyriformis regelmaBig vertreten, welche 
Art nach Franz ihr Optimum in der Griinerlenzone der Alpen finden soll. 
Ob sie nicht doch starker xerophil ist, wie es die Admonter Funde ver- 
muten lassen, bleibt abzuwarten. 

Vergleicht man die Gamasiden-Liste mit den Angaben von FRANz, 
so zeigt sich, daB héchstens Gamasellus montanus unserer Gruppe 2 
zugerechnet werden kann, wahrend die anderen, ausschlieBlich im Frei- 
~ Jand gefundenen Arten doch wesentlich weiter verbreitet erscheinen. 
Uberhaupt waren Gamasiformes und Trombidiformes weit sparlicher 
in unserem Material vertreten als die Oribatei und ihre dkologische Be- 
wertung ist deshalb nur unter Vorbehalt durchzufiihren. 

Die drei in der Artenliste genannten Trombididen wurden sadmtliche 
nur aus Freilandproben erhalten. Cyta latirostris ist nach den Angaben 
von Franz vorwiegend hochalpin verbreitet und unsere Funde figen 
sich somit recht gut in ihren dkologischen Rahmen ein. Die beiden 
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Bdella-Arten waren bisher aus dem Gebiete nicht bekannt. Thr relativ 
zahlreiches und regelmaBiges Auftreten, verbunden mit offenbarer 
Stendkie, worauf auch die negativen Befunde von Franz hindeuten, 
dirfte ihre Einreihung in Gruppe 2 berechtigt erscheinen lassen. 

Wenden wir uns den Collembolen zu, so haben wir zuerst Xenylla 
maritima, eine ausgepragt xerophile Art zu nennen. Xerophil-corticiphil 
und auf das Freiland beschrankt waren ferner Psewdachorutes corticicolus 
und Vertragopus arborea, eine Winterart. 

SchlieBlich ware noch in der Gruppe 2 die Tardigraden-Art Hypsibius 
oberhéiusert einzureihen, deren weitere Verbreitung auf trockene Frei- 
landstandorte beschrankt erscheint. 

Gruppe 3. Arten, die von uns vorwiegend oder ausschlieBlich aus 
Waldmoosproben erhalten wurden und die der offenen Landschaft we:t- 
gehend zu fehlen scheinen. Ihre weitere Verbreitung zeigt, daB sie 
wiederum vor allem an trockenen Gebirgsstandorten und in Trocken- 
béden des Alpenostrandes anzutreffen sind. Sie kénnen fiir die Belange 
der vorliegenden Arbeit als Differentialarten der xerophil-hemiedaphi- 
schen Synusie der geschlossenen Landschaft gegeniiber jener des Frei- 
landes gewertet werden. 

Besonders typisch unter den Oribatiden erscheint uns dafiir Minun- 
thozetes pseudofusiger. Die Fundorte von FRANz beziehen sich auf aus- 
gepragt xerotherme Standorte des Alpenostrandes. Wir haben die Art 
jedoch regelmaBig im Alpeninneren bei Admont auf Waldbiéumen an- 
getroffen. Der eine von uns konnte sich auch in allen Waldproben von 
Baummoosen des Voralpen- und Hochalpengebietes sowie des schweize- 
rischen Mittellandes (Fundortsangaben siehe bei Gruppe 1) nachweisen. 
Weniger regelmafig, doch sicherlich noch typisch fiir unsere Gruppe 3 
sind ferner Melanozetes mollicomus, Chamobates longipilis, Globozetes 
longipilis und Caleremaeus monilipes. Die drei erstgenannten Arten 
wurden ebenfalls in der Schweiz im gleichen Habitat, allerdings nur in 
Kinzelproben, festgestellt. Calyptozetes alpinus hingegen haben wir nur 
bei Admont an Waldbiéumen angetroffen. Die Art scheint sonst noch 
fiir hochalpine Grasheidebéden typisch zu sein. 


Die Collembolen stellen vier corticiphile Vertreter der Synusie der 
geschlossenen Waldlandschaft, namlich Xenylla bérnert, die offensichtlich 
mit Xenylla maritima der Freilandsynusie dkologisch vikariiert, Lathrio- 
pyga conjuncta, Entomobrya corticalis und Orchesella bifasciata, wobei die 
Bindung an Waldland nach den sonstigen Funden von Franz zu schlie- 
fen, bei den einzelnen Arten von verschiedenem Grade zu sein scheint. 

Bei den anderen untersuchten Tiergruppen kénnen keine typischen 
Vertreter dieser dkologischen Artengruppe namhaft gemacht werden. 

Gruppe 4. Arten, die mit wechselhafter Haufigkeit und Stetigkeit in 
unseren Proben erschienen, deren sonstige Verbreitung jedoch erkennen 
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1aBt, daB ihre dkologischen Anspriiche entweder wesentlich geringer als 
die der vorher besprochenen Gruppen oder zumindest in den unter- 
suchten und verwandten Trockenstandorten nicht optimal erfiillt sind. 
Es handelt sich also um weitgehend euryéke Arten oder, falls mehr 
spezialisiert, um solche, deren Lebensoptimum in anderen Biotoptypen 
(meist mesophilerer oder hygrophilerer Natur) realisiert erscheint und 
die demnach in unseren Proben nur als Begleiter, im einen oder anderen 
Falle auch nur als Zuféllige zu werten sind. 

Eine, wenn auch nicht streng zu fassende Bevorzugung waldfreien 
oder bewaldeten Gelandes la8t zumindest bei den Milben und Collem- 
bolen eine Art statistische Unterteilung der Begleitarten in drei den vor- 
herigen analoge Gruppen zu. 

So wurden Carabodes labyrinthicus, Scheloribates latipes, die Collem- 
bolen Pseudisotoma sensibilis und Lepidocyrtus cyaneus, ferner etliche 
Myriopoden, wie Isobates varicornis, von uns in beiden Probentypen an- 
nahernd gleich haufig angetroffen. 

Bevorzugt an freistehenden Baiumen fanden sich Tectocepheus velatus, 
Allogalumna longiplumus, Epicrius mollis, Prozercon fimbriatus, Phaulo- 
dynichus tetraphyllus sowie Neanura muscorum und Sira buski. Von den 
drei genannten Gamasiformes kann dies aber nur unter dem schon 
friiher gemachten Vorbehalt ausgesagt werden. Hingegen scheint das 

_Bartierchen EHchiniscus granulatus tatsichlich Waldland zu meiden, wie 
dies auch schon von FRANz angegeben wird. 

SchlieBlich sind noch die Begleitarten der Waldstandorte zu nennen, 
namlich Oppia quadricarinata und Pergamasus parvulus sowie der Pseudo- 
skorpion Chernes cimicoides. Die Oribatiden-Art Oppia quadricarinata 
hat der eine von uns (PscHorN-W. 1953) noch den xerophilen Differen- 
tialarten der Gruppe 3 zugerechnet. Diese Einreihung steht jedoch in 
zu krassem Gegensatz zu den Angaben von FRANz (hygrophil) und denen 
von STRENZKE (eurytop) und soll deshalb hier fallen gelassen werden. 
Es mu8 aber darauf hingewiesen werden, daB ScuustER (1956) diese 
Art auBerordentlich haufig in zwei steirischen Waldbéden gefunden hat, 
deren Oribatidengemeinschaft, wie das Vorkommen einer Reihe von 
Arten unserer Gruppen 1—3 und von so typischen Formen wie etwa 
Tropacarus pulcherimus zeigt, deutlich xerothermophile Ziige aufweist. 

- Bisher unberiicksichtigt in der vorstehenden Gruppenbewertung 
blieben die Nematoden und nahezu alle Tardigraden. Der groBte Teil 
der Vertreter dieser beiden Tiergruppen weist eine sehr breite dkologi- 
sche Valenz auf, die es nur schwer ermoglicht, sie zur besonderen Kenn- 
zeichnung der untersuchten Lebensriiume heranzuziehen. Der Umstand, 
daB der iiberwiegendste Teil namentlich der Nematoden an Moosiiber- 
ziigen unmittelbar am Stammfu8 gefunden wurde, berechtigt zu der 
Annahme, da diese Formen vorwiegend aus dem Boden allmahlich in 
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dieses Habitat eingewandert sind. Allerdings mu vermerkt werden, 
daB eine Reihe der erfaBten Arten, wie auch aus anderen Befunden 
hervorgeht, eine weitgehende Spezifitaét an das Moosrasenmilieu er- 
kennen lassen, wenngleich sie auch im reinen Erdreich, jedoch nie in so 
hoher Abundanz, angetroffen werden. Dies trifft im einzelnen besonders 
fiir die drei angefiihrten Vertreter der Gattung Bunonema, ferner fir 
Criconemoides morgense, Criconema murrayi und Tylenchus bryophilus 
zu. Die iibrigen Arten sind als Begleitformen der Synusie zu betrachten 
und demnach unserer Gruppe 4 zuzuordnen. 

Zusammenfassend ergibt sich also das Bestehen zweier klar vonein- 
ander unterscheidbarer Synusien des xerophilen Hemiedaphons, wovon die 
der offenen Landschaft durch die Vertreter der 6kologischen Artengruppen 
1, 2 und 4, die der geschlossenen (Wald-) Landschaft durch die é6kologi- 
schen Artengruppen 1, 3 und 4 gebildet werden. 


IV. Beobachtungen iiber vertikale Verteilung am Stamm, 
Uberwinterung und regionale Unterschiede der Synusien 


1. Vertikale Verteilung am Stamm 


Die gewohnlich starker entwickelten humosen Lagen zwischen Moos 
und Rinde am StammfuB gestatten vor allem in jenen Fallen, wo durch 
die Bemoosung der Wurzelanlaufe ein gewisser Kontakt mit dem um- 
gebenden Erdreich zustande kommt, das Aufsteigen zahlreicher eueda- 
phischer Arten in die Zone des StammfuBes. Man findet hier deshalb 
haufig eine Mischfauna, bestehend aus einer verschiedenen Zahl der in 
unserer Artenliste als xerophil-hemiedaphisch herausgestellten Elemente 
und ihren Begleitern sowie aus echten Bodentieren, wie etwa Onychiurus, 
Folsomia und sogar T'ullbergia-Arten unter den Collembolen, zahlreichen 
in der Streu und in tieferen Bodenschichten lebenden Oribatiden, Nema- 
toden usw. 

Diese je nach den umgebenden Bodenverhaltnissen unterschiedlichen 
Arten treten aber stammaufwarts sehr bald zuriick, und in der eigent- 
lichen Stammzone mit ihren diinnschichtigen Moos- und Flechtenkrusten 
begegnen wir schlieBlich nur mehr den typischen in der Artenliste ge- 
nannten Formen der Milben und Collembolen, wahrend die Nematoden 
wie auch die Tardigraden infolge ihrer Euryékie keine so deutliche Ab- 
lésung erkennen lassen. 

Deutlich armer als unter den Moosdecken ist die Faunula der Flechten- 
krusten. So fanden wir hier (bei allerdings verringerter Probenzahl) von 
den Oribatiden der Freilandsynusie nur Phauloppia conformis, Eremaeus 
oblongus, Mycobates parmeliae, Carabodes labyrinthicus, Scutovertex mi- 
nutus, Zygoribatula exilis, Scheloribates latipes und Pararchiptera punc- 
tata, also etwa die Halfte der an freistehenden Baumen von uns gemelde- 
ten Arten. Auffallend war das haufige Vorkommen von Phauloppia con- 
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formes, die in Flechtenkrusten zahlreicher als in solchen von Moosen autf- 
treten kann. Von den Collembolen war nur Xenylla maritima vertreten. 

Weiter gipfelwarts, in der Kronenregion der Baume, ist eine zu- 
nehmende Verarmung des Kleintierbesatzes zu erkennen, die aber augen- 
scheinlich keinen bestimmten Regeln unterliegt. Eine Ausnahme hiervon 
macht der Springschwanz Vertragopus arborea, der erst im Wipfelbereich 
von freistehenden Baumen starker hervortritt und dieser Facies ein 
eigenes Geprage gibt. 

2. Uberwinterung 

In der kaltesten Woche des Januars 1951 wurden mehrere Moos- 
proben von Parkbaiumen langsam aufgetaut und in Berleseautomaten 
auf Milben und Collembolen ausgelesen. 

Es konnten insgesamt sieben adulte Milben- und acht Springschwanz- 
arten lebend angetroffen werden, und zwar: Hremaeus oblongus, Cara- 
bodes labyrinthicus, Phauloppia conformis, Zygoribatula exilis, Tricho- 
ribates trimaculatus, Scheloribates latipes und Bdella longicornis (nur 
1 Exemplar und daher nicht in unsere Artenliste aufgenommen) sowie 
Vertragopus arborea, Vertragopus westerlundi (zwei Winterarten), Pseuda- 
chorutes corticicolus, Anurophorus laricis, Frisea claviseta, Entomobrya 
- corticalis und Entomobrya nivalis (gleichfalls nur 1 Exemplar). 

Zweifellos persistiert somit der Grofteil der xerophil-hemiedaphi- 
schen Arten auch winters tiber am Stamm. 


3. Regionale Unterschiede der Synusien 


Beobachtungen hiertiber wurden von uns nur bei den Oribatiden 
vorgenommen und durch den einen von uns (PSCHORN-W. 1953) schon 
friiher mitgeteilt. Seither wurden vom gleichen Autor noch 4 Waldmoos- 
proben aus der Schweiz untersucht, worauf bereits im vorhergehenden 
Kapitel Bezug genommen wurde. 

Es zeigte sich erneut, daB die Zusammensetzung der Artengemein- 
schaften regionalen Unterschieden unterworfen ist. Im vorliegenden 
Beispiel in der Form, daB in maritimeren Gebieten (Attergau, Schweizer 
Voralpen) auch Arten in den trockenen Epiphytenrasen auszuhalten 
vermoégen, die unter den verscharften Standortsbedingungen des konti- 
nentalen Bereichs (Admont, Alpenostrand) solche Extrembiotope meiden. 

In den drei aus dem Alpenvorland stammenden Schweizer-Proben 
zahlten beispielsweise Liacarus coriacinus, Hermannia gibba, Ceratoppia 
bipilis, Carabodes areolatus, Oribatella calcarata, Oribotritia decwmana und 
Oepheus dentatus zu den regelmaBigen Bewohnern von Moosrasen an 
Waldbiumen, wobei die fiinf erstgenannten Arten auch zahlenmafig 
reichlich vertreten waren. Im Admonter Exkursionsgebiet scheint nach 
unseren Funden keine dieser Arten geneigt zu sein, aus dem Waldboden 
in die trockenen Moosiiberziige aufzusteigen. 
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Zusammenfassende Kennzeichnung der untersuchten 
Tiergemeinschaft 


[ee in den Moos-, Flechten- und Algenrasen an Baumen, Felsen, 
Mauern und auf Dachern lebende Mikrofauna setzt sich, wie die vor- 
liegende Untersuchung erkennen 1a8t, aus einer Reihe von 6kologisch 
verschieden weit spezialisierten Artengruppen zusammen. Neben sehr 
euryoéken Formen, wie Nematoden, Tardigraden usw., finden sich aus- 
gepragt stendke Arten, vor allem corticiphile Collembolen, die im Unter- 
suchungsgebiet wohl sonst nirgends so zahlreich und regelmaBig auf- 
treten wie im Moosbewuchs und unter der Rinde von Baumstémmen 
und Stiimpfen. Demgegeniiber haben die meisten der als xerophil- 
hemiedaphisch herausgestellten Milbenarten, von den bisher nur 
Einzelfunden vorliegenden Formen vorerst abgesehen, eine weitere Ve. 
breitung inne, die sich jedoch auf drei Schwerpunkte zu konzentrieren 
scheint: 1. Trockenbéden des pannonischen Klimabereichs, 2. Felsen- 
heiden und hochalpine Grasheiden, 3. Epiphytengesellschaften trockener 
Standorte. Ob dieses diskontinuierliche Verbreitungsbild im Alpen- 
inneren durch eine konkurrenzbedingte Abdrangung einstmals weiter 
verbreiteter Formen auf bestimmte Refugien oder durch aktive Bevor- 
zugung mikroklimatisch besonders begiinstigter Nischen eines Biotops 
zustande gekommen ist, mu&te noch experimentell geklart werden. 
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Aus dem Zoologischen Institut der Ruprecht-Karl-Universitat in Heidelberg 


‘DIE ANALYSE EINFR ABNORMEN SCHNABELBILDUNG 
BEI CORVUS F. FRUGILEGUS L. 


Von 
MaAnFRED LUDICKE 
Mit 9 Textabbildungen 
(Hinge angen am 21. September 1956) 


Berichte tiber MiBbi dungen des Schnabels bei Vogeln sind nicht selten 
in der Literatur. So beschreibt z.B. BanzHaF (1925) eine Kreuzschnabel- 
bildung bei einer Amsel, Key (1928) und ZickLEeR (1929) merkwiirdige 
Schnabelbildungen bei Staren sowie UHLENHAUT (1956) einen Haus- 
sperling mit einem abnormen Unterschnabel, der den Oberschnabel um 
19 mm iiberragte. In einer fritheren Arbeit, Lip1cKE (1933), konnte ge- 
zeigt werden, dal bei einer Taube durch Zuriickschneiden der Unter- 
schnabelspitze ein Wachstum des Oberschnabels tiber das normale MaB 
hinaus experimentell erreicht werden kann. AuBer den meist durch eine 
Verletzung der fiir die Abnutzung wichtigen Hornlagen der Rhampho- 
theka bedingten MiSbildungen sind vor allem auch solche zu nennen, die 
auf eine Verletzung der Kieferknochen (BanzHaF 1925) und insbesondere 
auf eine Verletzung oder Verschiebung des Kiefergelenkes zuriickzu- 
fiihren sind. Derartige Unfille haben haufig ebenfalls ein unkoordi- 
niertes Zusammenarbeiten der hornigen Uberziige des Ober- und Unter- 
schnabels zur Folge. Befassen sich die Berichte tiber MiBbildungen des 
Schnabels meist riuz mit der Schilderung der duBerlich feststellbaren 
morphologischen Veranderung, so soll bei der im folgenden Beitrag ge- 
schilderten Untersuchung eine anatomisch-histologische und auch 
funktionelle Analyse einer SchnabelmiBbildung einer Saatkrahe (Corvus 
}. frugilegus L.) gegeben werden. 

Die Saatkrahe wurde in der strengen Kalte des letzten Winters am 
21. Februar in unser Institut gebracht. Sie war wegen des starken Schnee- 
falles durch ihre SchnabelmifBbildung offenbar nicht in der Lage ge- 
wesen, sich geniigend Nahrung zu verschaffen, und konnte so in der Nahe 
Heidelbergs gefangen werden. Es war ein altes Tier mit grindiger Schna- 
belwurzel und mit einem Gewicht von 350g. Die Gewichtsangabe bei 
NipTHAMMER (1937) mit 225—250¢ fiir deutsche Brutvoégel scheint 
nicht zu stimmen. Die Fliigellinge unserer Krahe betrug 325mm. Sie 
liegt also nur um 5mm hoher als die bei NIETHAMMER angegebenen 
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Die Spitze des Oberschnabels iiberragte die des Unterschnabels be- 
trachtlich (Abb. 1). Die am 21. Februar gemessenen Werte waren folgende: 
Die Lange des Oberschnabels betrug median vom Federansatz bis zur 
Spitze 82,4mm, die mediane Breite des grindigen Schnabelgrundes 
‘3,6 mm. Dabei ist zu bemerken, dafs die Breite des Schnabelgrundes zu 
den Seiten hin ganz andere AusmaBe besitzt. Die Lange des Ober- 
schnabels vom Vorderrand des grindigen Schnabelgrundes bis zur Spitze 
lag bei 78,3mm. Dagegen betrug die Liinge des Unterschnabels vom 
Federansatz bis zur Spitze 60,0 mm. Die Grenze des Federansatzes kann 


Abb. 1. Die MiBbildung des Schnabels von Corvus f. frugilegus L. ?/; der natiirlichen GroBe. 
Man beachte die nur sehr geringe Torsion der Oberschnabelspitze 


sich aber wegen der starken Verschiebbarkeit der Kinn- bzw. Kehlhaut 
in starkem Mafe verlagern. Sie wurde daher bei vollkommener Ruhelage 
bei nach vorn gerichtetem Kopf gemessen. Die federfreie grindige 
Schnabelwurzel hatte in der Mediane eine Breite von 38,6 mm, wahrend 
der Abstand von ihrem Vorderrand bis zur Unterschnabelspitze 21,4 mm 
ausmachte. Der Langenunterschied von der Spitze des Oberschnabels 
betrug median an der Innenseite des Oberschnabels gemessen 35,0 mm. 

Der Oberschnabel war, abgesehen von einer kaum bemerkbaren 
Torsion der Schnabelspitze, vollkommen gerade iiber die Unterschnabel- 
spitze hinausgewachsen (vgl. auch die Abbildung des Haussperlings 
bei UnLENHAUT 1956). Normalerweise tiberragt jener diesen nur um 
etwa 2—3 mm, hier aber um 35 mm. Bei einer so starken Verlangerung 
ist der tiberragende Schnabelteil dann nicht selten spiralig gewunden. 
Da8 eine solche spiralige Verdrehung hier nicht gefunden wurde, war 
um so erstaunlicher, als namlich die Unterschnabelspitze offenbar durch 
eine SchufBverletzung vor allem linksseitig abgetragen war (vgl. Abb. 2). 
Allerdings, und das erscheint mir besonders wichtig, ging diese schrage 
Abtragung des Schnabelspitze noch etwas tiber die Medianebene hinaus, 
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so da die vorderste Spitze des Unterschnabels nicht in dieser, sondern 
etwas rechtsseitig gelegen war. Die Oberschnabelkanten wiesen mehrere 
Kerben auf, tiber die spater noch bei der Besprechung des Hisvologisahon 
Befundes zu berichten sein wird. 

Die Kraéhe wurde mit Weichfutter, Mausen, Pferdefleisch, Insekten- 
larven, Brot, Kartoffeln, Getreidekérnern und Obst gefiittert. Um 
ein mechanisches Abbrechen der 
Schnabelspitze nach Méglichkeit 
hinauszuschieben, wurde der Vogel 
tuber Nacht in einem grofen Glas- 
kafig gehalten, wahrend er am Tage 
meist ruhig im Zimmer frei auf einem 
Steintrog sa}. Dabei wetzte er haufig 
sowohl am Rande dieses Steintroges 
als auch an einem im Glaskatig 
vorhandenen Stein seinen Schnabel. 
Die Krahe vermochte auch Fleisch- 
stiickchen sehr geschickt mit dem 
gekriimmten Schnabel auf den Topf- 
rand zu legen, um sie dann etwa 
nach Raubvogelart zu zerreiBen. 
Sie hielt die Fleischstiickchen mit 
den Zehen fest und zog zum Zer- 
kleinern derselben den hakenartigen 
Oberschnabel dann durch diese hin- 


durch. Sie nutzte also die Schnabel- 
miBbildung zu erweiterten, der ab- 
normen Form gemafBen Tatigkeiten 
aus. Sie putzte sich mit dem Schnabel 
auch das Gefieder, wobei das Durch- 
ziehen der Hand- und Armschwingen 


Abb. 2. Die verletzte Unterschnabelspitze 
von der Mundhohle her gesehen. Dreifache 


Vergr6Berung. Die Spitze geht rechts 
tiber die Medianebene hinaus. 7 Medianer 
Wulst des Mundhéhlenhorns; 2 AuBen- 


fliche; 3 Wundpfropf; 4 Deckhorn- 
elemente; 5 Deckhornlamellen; 6 Mund- 
héhlenhorn; 7 weicher Schnabelgrund 


mit Federspulen, 


nicht vergessen wurde. Interessant 

war das Aufnehmen von Nahrungsbrocken von einem flachen, festen 
Boden. Sie konnte hierbei dieselben nicht einfach senkrecht aufpicken, 
sondern muBte sie wegen der SchnabelmiBbildung mit zur Unterseite 
seitlich schrag gestelltem Kopf aufnehmen (vgl. Abb. 3 und bei ZICKLER 
1929). Ebenso trank sie aber auch in schréger Kopfhaltung aus 
einem tiefen Wassernapf oder am laufenden Wasserhahn (vgl. Abb. 4). 
Sie bevorzugte zwar bei der Aufnahme von Nahrungsbrocken die in der 
Abb. 3 wiedergegebene Seite, aber es kann nicht gesagt werden, daf sie 
ausschlieBlich den Kopf nach der rechten Seite neigte, so wie es z.B. 
ZICKLER (1929) fiir einen ahnlichen Fall bei einem Staren erwahnt (vgl. 
auch die spdter mitgeteilte Auswertung). Sie benutzte die Spitze des 


Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 46 Aa, 
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Hakenschnabels zum Heranziehen von Beute auf dem Boden, ,,pickte‘* 
aber mit dem Oberschnabelriicken in senkrechtstehende Wandnischen 
oder ,,stach‘‘ mit demselben auf den Angreifer. Die Krahe zeigte also 
beziiglich des Schnabelgebrauches ein Verhalten, das in einigen Fallen, 
wie z. B. bei der Nahrungs- 
aufnahme vom  festen 
Boden, den veranderten 
Umstanden angepaBt war, 
das in anderen Fallen, wie 
z.B. bei dem Trinken aus 
dem tiefen Wassernapf, neu 
erlernt, aber fir die Wasser- 
aufnahme nicht unbedingt 
notwenig war, sondern 
eigentlich wie im Normal- 
falle geschehen konnte. 


Abb. 3. Beim Aufnehmen der Nahrungsbrocken yon Drittens aber zeigte sie 


einem flachen, festen Boden legte die Krahe den Kopf : «= = 
meist schrag auf die rechte Seite. Sie vollfiihrte eine durch die Krimmung des 


solche Bewegung, aber fast stets nur linksseitig, auch Schnabels bedingte durch- 
beim Trinken aus einem tiefen WassergefaB tig eines drige Verheleons: 
weisen, wie das ,,Picken* 
in die Wandnischen oder 
das ,,Stechen® nach dem 
Angreifer, das beides nur 
beinormalgebautem Schna- 
bel einen Sinn gehabt hatte, 
hier aber mit dem krummen 
Schnabelriicken erfolgte. 
Das Wachstum des 
Schnabels wurde zunachst 
durch Abnahme verschie- 
dener Lingenmafe tiber 
mehrere Monate kontrolliert 


Abb. 4. Die Krahe trinkt am laufenden Wasserhahn (Abb. 5), und zwar wurde 
gemessen : 
1. die Liinge des Oberschnabelfirstes vom Federansatz bis zur Spitze, 


bo 


. die mediane Breite des grindigen Oberschnabelgrundes, 


3. die mediane Lange des Oberschnabelfirstes vom Vorderrand des 
grindigen Oberschnabelgrundes bis zur Schnabelspitze, 


4. die mediane Linge des Unterschnabels vom Federansatz bis zur 
Spitze (vgl. hierzu die oben gemachten kritischen Bemerkungen), 


5. die mediane Breite des grindigen Unterschnabelgrundes, 
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6. die mediane Liinge des Unterschnabels vom Vorderrand des 
grindigen Unterschnabelgrundes bis zur Spitze, 
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Abb. 5a u. b. Das Lingenwachstum des Oberschnabels im Vergleich zu dem des Unter- 
schnabels. Am 43. Kontrolltag brach die Oberschnabelspitze in einer Lange von 26,5 mm, 
am. 59. Kontrolltag um weitere 16,5 mm ab (Pfeile). Diese beiden Werte wurden nach dem 
Abbrechen zu den entsprechenden, gemessenen Lingenwerten des Oberschnabels hinzu- 
gerechnet, um die Charakteristik des Kurvenverlaufs und die Ubersicht zu erhalten. Seit 
dem 59. Kontrolltage verkiirzte sich auch um wenige Millimeter der Unterschnabel. Dies 
kommt in den Kurvenbildern 4. und 6. durch einen Abfall zum Ausdruck und ist auch der 
Grund fiir die etwas héhere Lage der Werte der Kurve 7 nach 150 Tagen. 1. Liinge des 
Oberschnabelfirstes yom Federansatz bis zur Spitze, 2. die mediane Breite des grindigen 
Oberschnabelgrundes, 3. die mediane Liinge des Oberschnabelfirstes vom Vorderrand des 
grindigen Schnabelgrundes bis zur Schnabelspitze, 4. die mediane Lange des Unterschnabels 
yom Federansatz bis zur Spitze, 5. die mediane Breite des grindigen Unterschnabel- 
grundes, 6. die mediane Lange yom Vorderrand des grindigen Unterschnabelgrundes bis 
zur Spitze, 7. die Differenz in der Lange von Oberschnabel- zu Unterschnabelspitze, 8. die 
Lange des Oberschnabelfirstes von der Héhe des hinteren Nasenlochrandes, 9. dasselbe 
lateraJ und parallel zum First gemessen 


7. die Differenz in der Lange vom Oberschnabel zum Unterschnabel, 
gemessen von der Unterschnabelspitze median an der Innenseite des 
Oberschnabels bis zu dessen Spitze, 
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8. die Lange des Oberschnabelfirstes von der Hohe des hinteren 
Randes der Nasenlécher bis zur Schnabelspitze und 


9. die laterale Lange des Oberschnabels 
parallel zum Schnabelfirst, gemessen vom 
hinteren Rand eines Nasenloches bis zur 
Schnabelspitze. 


Bei den fortlaufend durchgefiihrten 
Kontrollen stellte sich heraus, daB die 
mediane Breite des grindigen Oberschnabel- 
grundes 2. anfangs etwas zunahm, dann 
aber ebenso wie die Messungen 4., 5. und 6. 
relativ konstant blieben (vgl. hierzu das 
Kurvenbild Abb. 5a). Das bedeutet also, 
daf an dem Hornflu8 des vorderen Teiles 
des Oberschnabels der Schnabelgrund nicht 
direkt beteiligt ist und da die Liangen- 
verhaltnisse des Unterschnabels zunachst 
uber langere Zeiten konstant bleiben k6nnen. 
Eine starkere Langenzunahme wurde bei 
den Messungen 1., 3., 7., 8. und 9. bis zum 
71. Kontrolltag beobachtet. Das sind ins- 
gesamt Messungen, die direkt oder indirekt 
den Oberschnabel betreffen. Sie veranschau- 
lichen den Hornflu8 des Oberschnabels, 
dessen Geschwindigkeit in der Verlangerungs- 
geschwindigkeit mit etwa 0,16 mm je Tag 
zum Ausdruck kommt. Diese liegt damit 
unter dem Geschwindigkeitswert fiir den 
HornfluB des Oberschnabels eines jungen 
Spechtes (Dryobates maior L.) mit 0,22 mm 
je Tag und eines alteren Spechtes mit 


Abb. 6. Die am 43. Kontrolltage abgebrochene Spitze 
des Oberschnabels von ventral gesehen. 5,4fach ver- 
gréBert. 2 tiefe Kerbe; 3 flache Kerbe; 4 inneres 
Deckhorn; 5 mittleres Traghorn; 6 Grat des Papillen- 
horns kurz hinter der Abnutzungszone; 7 Mundhoéhlen- 
horn. Man beachte die Abnahme des Mundhéhlenhornes 
in den Querschnitten der Héhen a—a und b—b. Auch 
die Abnutzungszonen des Papillen- und mittleren Trag- 
hornes (9) sind deutlich 


0,38 mm je Tag. Bei einem Kanarienvogel flie8t das Oberschnabelhorn 
mit einer Geschwindigkeit von 0,077 mm je Tag, bei einer Taube dagegen 
nur mit einer Geschwindigkeit von 0,045 mm je Tag. Es fiigt sich also 
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der Geschwindigkeitswert fiir die Saatkrahe sehr gut in diese Reihe ein, 
wobei aber zunachst eine Spitzenabnutzung des Oberschnabels auBer 
acht gelassen wird, obwohl sie vorhanden sein mag. Von Tuschemarken- 
versuchen wurde zunachst Abstand genommen, um durch die Einschnitte 
mit dem Messer die Stabilitat des sehr langen Oberschnabels nicht zu 
gefahrden. Der Hornvorschub eines normalen Oberschnabels kann még- 
licherweise eine andere Geschwindigkeit besitzen, denn im Experiment 
wuchs der tiber das normale MaB verlangerte Schnabel einer Taube auch 
schneller, naémlich mit einer Geschwindigkeit von 0,12mm je Tag. 
Es kann sein, da das zusatzliche Horngewicht des verlingerten Schnabels 
sowie die damit verbundene starkere Beanspruchung und anderes mehr 
sich auf den Hornvorschub auswirken. Die Messungen 8. und 9. wurden 
lediglich deswegen vorgenommen, um einen relativ festen Bezugspunkt 
zu haben, und diesen bildete das in seiner Lage sicher und seiner Um- 
grenzung nahezu konstant bleibende Nasenloch. Es ist namlich zu be- 
achten, da sich von der Schnabelwurzel her laterales Hornmaterial an 
den hinteren Rand des Nasenloches heranschieben kann. Diese Fehler- 
quelle wurde beim Messen beriicksichtigt. Die Breite des grindigen Schna- 
belgrundes kann wie gesagt schwanken. Die Messung 8. ist wegen des 
Fallens einer Senkrechten zum Schnabelfirst nicht so leicht durchzu- 
fiihren wie die Messung 9., wie ttberhaupt die Durchfiihrung der Messun- 
gen am lebenden Tier eine gewisse Geduld erfordert. 

Am 438. Tag nach der ersten Messung brach der Oberschnabel in einer 
Lange von 26,5 mm von der Spitze zum ersten Mal in der Beobachtungs- 
zeit ab. Das abgebrochene Stiick bot so eine gute Moglichkeit zur ge- 
nauen morphologischen Analyse (vgl. Abb. 6 und 7). Dazu wird aber 
noch einmal kurz die Definition der verschiedenen Hornlagen des 


Schnabels bendotigt: 
Schutzhorn ist das im Schnabelfalz oder an der Schnabelwurzel 


gebildete Horn. 

Deckhorn I ist das auBere, auf der Schnabelmitte von den kaudal- 
warts gerichteten Zellen des Stratum cylindricum sich bildende Horn. 

Deckhorn II ist das innere, mehr an der Schnabelspitze sich von den 
spitzenwarts gerichteten Zellen des Stratum cylindricum sich bildende 
Horn, das die eigentliche Schnabelkante und -spitze formt. 

Traghorn ist das direkt unter dem inneren Deckhorn liegende Horn 
der Tragzellenleiste. 

Papillenhorn ist der vor der Coriumpapille liegende Anteil. 

Mundhéhlenhorn ist das innerhalb vom Trag- bzw. Papillenhorn 
liegende Material. 

Eigenartigerweise war in dem abgebrochenen Oberschnabelstiick 
rechts (!) noch ein betrachtlicher Anteil des Mundhéhlenhornes erhalten 
geblieben. Es konnte dieses primar also nicht fiir das tbernormale 
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Langenwachstum der Schnabelspitze in Betracht kommen. Die Unter- 
schnabelspitze war vor allem linksseitig (!) verletzt, aber diese linksseitige 
Verletzung ging, wie bereits mit Nachdruck erwahnt wurde, tiber die 
Medianebene etwas hinaus (Abb. 2). Dadurch wurde das Papillenhorn 
und damit auch das mittlere Traghorn von der Abnutzung durch den 
Unterschnabel nicht erfaBt. So ist es nicht verwunderlich, da beide 
Hornanteile sowohl auf dem Totalbild der Oberschnabelspitze als auch 
bei den in 17,5mm und 22,5mm von der Schnabelspitze gefitihrten 
Querschnitten wiedergefunden werden kénnen (Abb.7 und 8). Der 
I 


7 6 5 4 


Abb. 7. Querschnitt durch den Oberschnabel 17,5 mm yon der Spitze entfernt, in Hohe der 

Linie b—b in Abb. 6. Das Mundhoéhlenhorn ist stirker abgenutzt als auf dem Schnitt der 

Abb. 8. Das Papillenhorn lést sich vom mittleren Traghorn, das sich seinerseits im Bild 

rechts vom inneren Deckhorn abhebt. J Pigment; 2 flach geschnittene Deckhornelemente; 

3 auBeres Deckhorn; 4 inneres Deckhorn; 5 Traghorn; 6 scharfer Grat des Papillenhornes; 

7 Mundhoéhlenhorn, 20fache VergréBerung. Die linke Bildseite entspricht der rechten 
Schnabelseite 


vordere Teil des Papillenhorns und die Abnutzungszone des mittlerén 
Traghornes sind in der Abb. 6 gekennzeichnet. Dabei muf die Ab- 
nutzungszone logischerweise vor dem Ende des Papillenhornes liegen, 
wie sie es ja tatsachlich auch tut. Der verlangerte Oberschnabel zieht 
gewissermafen die beim normalen Schnabel raumlich kurz aufeinander- 
folgenden Abnutzungszonen auseinander und bildet daher ein treffliches 
Beispiel fiir die Erléiuterung der Abnutzungsvorgange, denn diese voll- 
ziehen sich hier sehr langsam. Erst nachdem das mittlere und natiirlich 
auch das seitliche Traghorn abgeschilfert ist, wird das innere Deckhorn 
zum alleinigen Trager der auBeren Deckhornlamellen. Mit dem Weg- 
fallen der inneren Deckhornelemente verlieren dann aber auch die 
auBeren Deckhornlamellen ihren Halt. So bleibt die Scharfe bzw. Spitze 
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des Schnabels trotz standiger Abnutzung einmal durch die Lage der 
verschiedenen Hornlamellen, zum anderen aber auch durch die ver- 
schiedene Harte der beteiligten Hornelemente auch bei der unge- 
heueren Schnabellinge erhalten. Das rechtsseitige Stehenbleiben des 
Mundhéhlenhornes wirkt sich natiirlich ebenfalls auf die Stabilitat des 
Oberschnabels aus. Auf Abb. 6 erkennt man im vorderen linken Schna- 
beldrittel, d.h. in der Abbildung rechts, eine fast bis zur Mitte reichende, 
tiefe Kerbe. Kerben weist auch die rechte Schnabelseite auf, aber hier 
sind sie nicht so breit. Sie werden durch das Traghorn und durch das 
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Abb. 8. Querschnitt durch den Oberschnabel, 22,5 mm yon der Spitze entfernt, in Héhe 

der Linie a—a in Abb. 6 und im polarisierten Licht bei gekreuzten Nikols. 3 AuBeres Deck- 

horn; 4 inneres Deckhorn; 5 Traghornkante; 6 Grat des Papillenhorns; 7 Mundhdéhlen- 

horn; 8 abschilferndes Trag- und Mundhohlenhorn. 15,6fach. Vgl. hierzu Abb. 7. Die linke 
Bildseite entspricht der rechten Schnabelseite 


Mundhohlenhorn gewissermaBen noch zusammengehalten, wie man etwa 
ein gespaltenes Brett durch das Unterkleben eines zweiten in seiner 
Festigkeit erhalten kann. Die linksseitigen Kerben verliefen kraniodorsal 
und etwas kraniolateral, also zur Spitze schraég nach oben und aufen. 


Es bleibt noch die oben aufgeworfene Frage zu klaren, wie hoch die 
Geschwindigkeit des eigentlichen Hornflusses ist. Wahrend der Zeit 
der grofen Differenz zwischen der Ober- und Unterschnabellange wurde 
von Einschnittversuchen Abstand genommen, um nicht die Festigkeit 
des stark verlangerten Oberschnabels zu gefaéhrden. Jedoch in der Zeit 
vom 100.—160. Versuchstage (Abb. 5b), also bereits eine betrachtliche 
Zeit nach dem zweiten natiirlichen Abbrechen der Oberschnabel- 
spitze und wahrend einer Periode geringer Langenzunahme des Ober- 
schnabels, schienen die Versuchsbedingungen gegeben zu sein, dem 
Problem des Hornflusses im Ober- und Unterschnabel naherzutreten. Am 
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99. Versuchstag wurde daher auf dem Oberschnabel 29,0 mm von der Spitze 
und 11,0mm vom hinteren Nasenlochrand ein Rasiermessereinschnitt 
auf dem Schnabelfirst angebracht. Zu gleicher Zeit wurde der Unter- 
schnabelfirst 9,8 mm von der Spitze und 5,2 mm vom Ansatz des grindi- 
gen Schnabelgrundes entfernt mit einem weiteren Schnitt versehen. 
Beide Einschnitte wurden mit weiBer Tusche markiert. Sie wanderten 
mit einer Geschwindigkeit von etwa 0,15 mm je Tag zur Schnabel- 
spitze (Abb. 9). Dieser Wert erweckt bei der Annahme einer adhnlich 
hohen Lage der Geschwindigkeit des Hornflusses in den ersten 70 Ver- 
suchstagen den Eindruck, daB die Abnutzung bei dem stark verléngerten 
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Abb. 9. Die Geschwindigkeit des Vorwanderns eines Hinschnittes in den Oberschnabel- 

first gemessen von der Schnabelspitze (a) und vom hinteren Nasenlochrand (b) sowie 

eines solechen in den Unterschnabelfirst gemessen von der Schnabelspitze (c) und yom 
Grindansatz (d) 


Oberschnabel nicht erheblich gewesen sein mag, denn seine Verlangerungs- 
geschwindigkeit wurde damals mit 0,16 mm je Tag festgestellt. Auf 
die hierbei jedoch zu beachtenden EKinwande wurde bereits weiter oben 
eingegangen. 

Insbesondere im September, aber bereits im Juli beginnend, wurde 
neben einer Verlaingerung des Oberschnabels auch eine solche des Unter- 
schnabels festgestellt, die nicht nahrungsbedingt sein konnte. Das soll 
nicht heiBen, daf nahrungsbedingte Anderungen des Schnabelhornes 
nicht auftreten konnen, aber es diirften auch noch andere Faktoren wie 
der Hormonspiegel, die Temperatur u. a. eine Rolle spielen (vgl. auch 
CLANCEY :1948, STEINBACHER 1952, STRESEMANN 1927—1934 und 
Ltpicke 1933). Es ist nattirlich zu beachten, daB infolge des Horn- 
vorschubes die Festigkeit des Hornes betreffende Ernahrungsunter- 
schiede sich erst spater entsprechend der Geschwindigkeit des Horn- 
flusses auswirken k6nnen. 

Mit dem Abbrechen der Oberschnabelspitze waren nicht etwa die 
normalen Verhaltensweisen wieder in Erscheinung getreten, obwohl der 
wenn auch nicht auf die natiirliche Linge reduzierte Schnabel solche 
durchaus erlaubt hatte. Die Krahe nahm das Futter mehrere Tage lang 
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noch in der gewohnten Art mit schriéger Kopfhaltung vom festen Boden 
auf und trank auch in der gleichen Weise aus dem tiefen Wassernapf. Am 
4. und 11. Tage nach dem Abbrechen konnte jedoch auch vereinzelt ein 
normales Fressen und Trinken, d.h. mit gerader Kopfhaltung, fest- 
gestellt werden. 

Das gab Veranlassung zu einer zahlenmaBigen Kontrolle der Rechts- 
bzw. Linksneigung des Kopfes bei der Wasser- und Nahrungsaufnahme. 
Der Krahe wurden in dem oben erwahnten Glaskifig das Wasser in 
einem 4,3 cm hohen Glasgefa8 mit einem Durchmesser von 5,5 em und 
die zerkleinerten Nahrungsbrocken in einer Petrischale von 1,7 em Hohe 
und 10,1 em Durchmesser geboten. Dabei wurde die Lage der beiden 
GefaBe zum Tier, um eine raumliche Beeinflussung durch die Kafigwand, 
Licht u. a. auszuschlieBen, taglich gewechselt, d.h. an dem einen Ver- 
suchstag stand das WassergefaB links und das Futtergefa rechts vom 
Tier und am folgenden Tag dann umgekehrt. 

Bei einer Kontrolle an den beiden Tagen vor dem Abbrechen des 
Oberschnabels am 20. April wurde das Wasser nur mit nach links geneigtem 
Kopf aufgenommen. Die Wasseraufnahme wurde 12mal beobachtet; 
davon 5mal bei links vom Vogel stehenden und 7mal bei rechtsstehendem 
GeféB. Die Futterbrocken dagegen wurden in diesen 2 Tagen 40mal mit 
Rechtsneigung, nur 4mal mit Linksneigung und ebensooft mit gerader 
Kopfhaltung aufgenommen. Sowohl bei links- als auch bei rechtsstehen- 
dem Futternapf tiberwogen die Rechtsneigungen des Kopfes betrachtlich. 

Ich habe darauf nach Abbrechen des Oberschnabels auch das Ver- 
halten bei der Nahrungsaufnahme tiber mehrere Monate weiter verfolgt 
und erhielt bei taglichen Kontrollen folgende Gesamtmonatswerte : 


Tabelle 1. Die Art der Kopfneigung beim Trinken und Fressen 


Wasser Futter 
7 me g _— aes GefaB 
inkestehend Techtestehend 7 “Tinkestenond rechtsstehend 
oemelgung ; Kopfneigung E Kopfneigung Kopfneigung 


de 
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Die zahlenmaéBige Auswertung der Kopfhaltung bei der Futteraut- 
nahme fiir die Monate April bis Juli zeigt wieder ein deutliches Uber- 
wiegen der Linksneigung des Kopfes bei der Wasseraufnahme. Die 
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Krahe hatte auch mit gerader Kopfhaltung ohne Beriihren des GetaB- 
bodens mit der Schnabelspitze trinken kénnen, wie sie es ja auch anfangs 
bei rechtsstehendem Wassernapf im April tat, aber sie bevorzugte ein- 
deutig die Linksneigung und hatte nicht ein einziges Mal mit nach rechts 
geneigtem Kopf getrunken. Die Starke der Linksneigung des Kopfes 
beim Trinken mag durch die Hohe des TrinkgefaBes beeinfluBt werden, 
aber auch bei einer GefaBhohe von 9,5 em wurde noch deutlich die Links- 
neigung des Kopfes bevorzugt. Es ist méglich, daB bei der mehr aut- 
rechten Haltung, die ein héheres auf dem Boden stehendes TrinkgefaB 
bei der Wasseraufnahme erfordert, die Linksneigung des Kopfes nicht 
so stark ist. 

Anders lagen die Verhaltnisse bei der Aufnahme des Futters. Hier 
wurde deutlich die gerade Kopfhaltung bevorzugt, aber im Gegensatz 
zur Wasseraufnahme war ein Uberwiegen der Rechtsneigung des Kopfes 
gegentiber einer Linksneigung zu verzeichnen. Dabei ist zu beachten, 
daB die Haltung des Kopfes bei der Aufnahme der Futterbrocken von 
verschiedenen auBeren Faktoren mitbeeinfluBt werden kann. So spielt 
sicher, abgesehen von der Lage zum Tier, die Hohe der Futterlage eine 
Rolle. Eine hohe Futterschicht ermodglicht bei einem verlangerten Ober- 
schnabel eher das Aufnehmen der Nahrungsbrocken mit gerader Kopf- 
haltung als eine flache. Auch die Lage der Nahrungsbrocken zueinander 
kann die Kopfhaltung beeinflussen. Es kénnen z. B. Fleischstiickchen 
unter Kartoffelstiickchen liegen und mit seitlicher Kopfhaltung hervor- 
geholt werden, auch die Art, insbesondere die GroBe der Nahrungsteile 
kann sich auswirken. Dieser Faktor beeinfluBt die Kopfhaltung be- 
sonders stark, wenn die Differenz zwischen der Ober- und Unterschnabel- 
lange sehr groB ist. Getreidekorner kGnnen in einem solchen Fall leichter 
mit seitlicher Kopthaltung aufgenommen werden als_beispielsweise 
Fleischstiickchen. Bei weiteren Kontrollen im September, als das Wachs- 
tum des Schnabels weiter zunahm, beobachtete ich sogar noch eine ganz 
neue Art der Nahrungsaufnahme bei der Krahe. Sie benutzte den ver- 
langerten Oberschnabel, um in der Kopfhaltung, etwa einem fressenden 
Flamingo vergleichbar, die Getreidekérner mit der inneren konkaven 
Seite des iberragenden Oberschnabels aufzuheben und dann mit kurzem 
Schwung in die Mundhohle zu beférdern. Das gelingt natiirlich nicht 
immer, und bisweilen konnte ich sogar beobachten, daB kleine Objekte 
mit der krummen Oberschnabelspitze gespieBt und dann auf einer héher 
liegenden Steinkante abgestreift wurden, um schlieBlich mit seitlicher 
Kopfhaltung in der Schnabelmitte von der Steinkante abgenommen 
za werden. Wieweit die Bevorzugung einer Kopthaltung beim Trinken 
oder Fressen auf Vererbung zuriickzufiihren oder gepriigt bzw. durch 
Gewohnheit bedingt ist, stellt eine Frage fiir sich dar, die zu untersuchen 
fiir das Rechts-Linksproblem vielleicht reizvoll erscheint. 
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Zusammenfassung 

Eine durch eine Verletzung der Unterschnabelspitze verursachte 

starke Verlingerung des Oberschnabels einer Saatkrihe (Corvus bi 
frugilegus L.) wird morphologisch, funktionell anatomisch und _histo- 
logisch analysiert. Die mit der SchnabelmiSbildung verbundenen Ande- 
rungen der Verhaltensweisen werden beschrieben. 
_ Die Verlangerungsgeschwindigkeit des stark den Unterschnabel 
uberragenden Oberschnabels betrigt bis zum 71. Kontrolltag 0,16 mm 
je Tag. Die Geschwindigkeit des Hornflusses wurde bei dem abge- 
_ brochenen Oberschnabel fiir die Zeit vom 99.—160. Versuchstag mit 
0,15 mm je Tag bestimmt. Sie liegt zwischen den Geschwindigkeiten 
fiir den Hornflu8 des Oberschnabels eines groBen Buntspechtes und den- 
jenigen eines Kanarienvogels sowie einer Taube. Die Lange des Unter- 
schnabels bleibt in dem genannten Zeitraum nahezu konstant. Sie kann 
aber auch im Laufe eines Jahres mit dem Oberschnabel zusammen 
Anderungen aufweisen, die nicht allein nahrungsbedingt sind. Im ver- 
langerten Oberschnabel sind die Abnutzungszonen auseinandergezogen. 
Ks sind auBeres Deckhorn, inneres Deckhorn, Traghorn, Papillenhorn und 
Mundhohlenhorn unterscheidbar. 

Erst die Abnutzung des Papillenhornes und des dorsal von ihm ge- 
legenen Traghornes bilden die Voraussetzung fiir den Abschlu8 der 
Schnabelspitze. Hier werden die Lamellen des duBeren Deckhornes nur 
noch von den Lamellen des inneren Deckhornes gehalten. Sobald diese 
durch Abnutzung abgeschilfert werden, verlieren auch die Lamellen des 
déuBeren Deckhorns ihren Halt. Die schrage Verletzung der Unter- 
schnabelspitze verhinderte eine rechtzeitige Abnutzung des Papillen- 
und Traghornes. Das Mundhéhlenhorn ist an dem Zusammenhalt der 
dorsal von ihm liegenden Hornlagen bis zu einem gewissen Grade 
beteiligt. 

Die mit dem stark verlingerten Oberschnabel verbundenen Ver- 
anderungen der Verhaltensweisen waren in einigen Fallen (Nahrungs- 
aufnahme in schrager Kopfhaltung) den veraénderten Bedingungen an- 
gepaBt, in anderen Fallen (Trinken auch aus tiefem GefiB in schriger 
Kopfhaltung) angenommen oder sogar deutlich sinnwidrig wie beim 
Stechen in senkrechte Wandnischen oder beim Hacken nach dem An- 
greifer mit dem Schnabelriicken. Auch mehrere Monate nach dem Ab- 
brechen der Oberschnabelspitze wurden die Verhaltensweisen beobachtet. 
Dabei wurde das Wasser auch aus einem ausreichend tiefen GefaéB vor- 
wiegend mit nach links geneigtem Kopf aufgenommen, die Nahrungs- 
brocken hauptsichlich in gerader Kopfhaltung, aber aufierdem auch mit 
nach links oder rechts geneigtem Kopf ergriffen. Bei der seitlichen Kopf- 
haltung wurde beim Fressen im Gegensatz zum Trinken die Rechts- 
neigung bevorzugt. 
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A. Kinleitung 

AnlaBlich einer den ,,klassischen*‘ Winkerkrabben der Gattung Uca 
gewidmeten Untersuchungsperiode, die ich von Anfang April bis Anfang 
August 1955 in Indien verbrachte (vgl. R. ALrEvoeT 1956, 1957), hatte 
ich Gelegenheit, auch zwei Arten der Gattung Dotilla (Crustacea, Ocy- 
podidae, Scopimerinae) im Freiland zu studieren. Da die eine von ihnen, 
D. blanfordi, im gleichen Biotop wie Uca marionis und U. annulipes zu 
vielen Tausenden lebte, ergab es sich fast automatisch, daB bei den 
Uca-Studien einige biologische und ethologische Besonderheiten von 
Dotilla in gleicher Weise wie die von Uca beobachtet und zum Teil 
filmisch und photographisch registriert werden konnten. 

Aus diesem Grunde beziehen sich die Aussagen der vorliegenden 
Mitteilung in erster Linie avf Dotilla blanfordi vom Schlickstrand in 
Bandra (etwa 15 km nordéstlich von Bombay). Im Gegensatz zu diesen 
langerwahrenden Beobachtungen konnte ich D. myctiroides jeweils nur 
kurz, maximal zwei Tage hintereinander, beobachten. Wir fanden diese 
meist auf Sandstrand lebende Art bei Adyar/Madras, bei Porto Novo/ 
Chidambaram und Rameshwaram an der Siidostkiiste des indischen Sub- 
kontinentes. Die Hauptschwierigkeiten, die einer Beobachtung und photo- 
graphischen Registrierung des Verhaltens von Dotilla entgegenstehen, 
sind durch die geringe KérpergréBe und hervorragende Schutztirbung 
bedingt: die maximale Carapaxbreite von D. blanfordi betrug in meinem 
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Material 4,0 mm, die von D. myctiroides 6,0mm. Die Farbung von 
D. blanfordi ist dunkelgrau-schlickfarben mit hellgrauen bis braungrauen 
Sprenkeln auf dem Carapax und ebensolchen Querbandern an den Geh- 
beinen (iiber Balzverfarbungen vgl. unten S. 386). Dotilla myctiroides 
zeigte rein sandfarbene Tone. 

War also Dotilla nicht das Hauptobjekt unserer Studien und ist 
demnach der vorliegende Bericht gewiB ergainzungsbedirftig, so recht- 
fertigen doch zwei Griinde die Publikation unserer bisherigen Befunde: 
einmal war Dotilla blanfordi bis 1955 offenbar noch nie im Freiland 
studiert worden, und auch die anderen Dotilla-Arten sind nur selten 
untersucht worden. Zum anderen konnten wir erstmalig die von Uca 
her bekannte Winkgebarde auch bei den beiden genannten Dotilla- 
Arten beobachten und im Falle blanfordi durch Film und Photo belegen. 
Damit ist aber eine fiir die phylogenetische Einordnung und Entwicklung 
des Winkverhaltens und fiir seinen evolutiven Ursprung wichtige Er- 
weiterung der bisher ausschlieBlich an Uca-Arten gewonnenen Kin- 
sichten erméglicht. 


B. Bemerkungen und Beobachtungen zur Biologie 
und Ethologie von Dotilla 


I. Die Nahrungsaufnahme 


Genau wie bei Uca marionis und U. annulipes ist auch die Aktivitat 
von Dotilla streng tidensynchron. Mit Abzug der Flut 6ffnen die Tiere 
ihre Hohlen, in denen sie die Uberflutungsperiode verbracht haben. Die 
Nahrungsaufnahmeperiode — bei den hier lebenden Uca-Arten so deut- 
lich auf etwa +/,—1 Std nach Flutabzug und etwa die gleiche Zeit vor 
Flutauflauf begrenzt (s. R. ALrEvoat 1955, 1956, 1957) — ist bei Dotilla 
viel weniger deutlich von der eigentlichen Balz- und Kopulationsphase 
abgesetzt und erstreckt sich mit mehr oder weniger ausgepragter Intensi- 
tat tiber die ganze Ebbeperiode. Der Grund fiir diese so ausgedehnte 
Nahrungsaufnahmetitigkeit liegt wohl an der nur maBigen Giite des 
Trennverfahrens, mittels dessen die planktontischen, vorwiegend organi- 
schen Bestandteile der Schlicknahrung von den unverwertbaren Kom- 
ponenten im Bereich der Mundwerkzeuge ausgelesen werden. Bei der 
Nahrungsaufnahme fahren die pinzettenartig ausgestalteten Scheren 
schtrfend iiber den Schlickboden, wobei sie mit zum Korper hin zie- 
henden, meist synchronen Bewegungen eine diinne Schlickschicht ab- 
hobeln. Es ist bemerkenswert, dap bei diesen extrem kleinen Brachyuren 
die Greifschere — obwohl sehr deutlich als solche ausgepragt — bei der 
normalen Nahrungsaufnahme keine greifende Funktion mehr ausiibt, 
sondern in fast geschlossenem Zustand lediglich als Hobel bzw. Loffel 
benutzt wird. Uca-Arten dagegen benutzen bei der Aufnahme des 
gleichen Nahrschlicks ihre Greifscheren stets wie Pinzetten. Schon hier 
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mag der wahrscheinliche Grund fiir die oben geschilderte Besonderheit 
von Dotilla angefiihrt werden: bei der Kleinheit der Greifscheren und 
der so wenig nahrstoffreichen Schlicknahrung wiirde im Rahmen der 
jeweils zur Verfiigung stehenden Zeit einer Ebbeperiode ein pinzetten- 
artiges Aufgreifen von Nahrschlick wohl einfach nicht geniigend Nahrung 
hergeben. Man geht also wohl nicht fehl in der Annahme, daB die hier 
beschriebene Besonderheit bei der Nahrungsaufnahme eine durch die 
fiir schlickfressende Brachyuren sehr geringe Korpergro8e erzwungene, 
verhaltensmipige ,,Umkonstruktion darstellt. Weitere Beispiele solcher 
Umkonstruktionen, vor allem morphologisch-anatomischer Art, bei An- 
naherung bzw. Erreichen kritisch kleiner KérpergréBen sind in jiingster 
Zeit von B. RENscu und seinen Schiilern erarbeitet worden (Zusammen- 
fassung: 1954). Dariiber hinaus mag an die bekannte Parallele aus der 
Vogelwelt erinnert werden, die einen ahnlichen Sachverhalt betrifft, 
namlich die stoffwechselphysiologisch erzwungene Notwendigkeit einer 
fast kontinuierlichen Nahrungsaufnahme bei sehr kleinen Végeln, wobei 
allerdings der Zeitfaktor nur durch die Tageslinge, nicht auch noch 
durch die Ebbeperiode bestimmt ist, also langst nicht so einschneidend 
wirksam sein kann. 

Die auf die beschriebene Weise abgehobelten Schlick- bzw. (bei 
D. myctiroides) Sandmassen werden ohne Unterbrechung der erwahnten, 
zum Korper hin ziehenden Bewegung meist mit beiden Scheren zugleich 
zwischen die unteren Drittel der beiden etwas gedffnet gehaltenen 
3. Maxillipeden geworfen. In maximaler FreBstimmung erfolgen 50—55 
solcher Nahrungsaufnahmebewegungen in der Minute. Nach wenigen 
Sekunden — bei Versuchen mit Farbschlick friihestens nach 3 see — 
erscheint an der Oberkante der 3. Maxillipeden, also auf dem ,,Kopf* 
des Tieres, ein sich langsam vergré8ernder Schlicktropfen, der vor und 
zwischen den Augenstielen emporragt. Nach jeweils 3—8 ,,Kinwurf*- 
Bewegungen faBt die linke oder rechte Schere hinter den Schlicktropfen 
auf dem ,,Kopf< und beférdert ihn mit einer streichenden Bewegung 
nach vorn-unten und in einem Schwunge unter dem Korper hindurch 
nach hinten, wo die letzten Gehbeine ihn durch Schieben und StoBen 
vom Kérper wegbeférdern. Die Abstreifbewegung kann mit jeder der 
beiden Scheren abwechselnd oder — haufiger — in unregelmafiger Folge 
durchgefiihrt werden (man vgl. hierzu die entsprechenden Bewegungen 
beim Ablegen der Schlickkugeln durch Uca). Maximal beobachtet man 
etwa 25—30 solcher Abstreifaktionen in der Minute. Einwerfen und 
Abstreifen des Schlicks erfolgen in einer auBerordentlich flissigen Auf- 
einanderfolge, so da der ganze Vorgang einen stark mechanischen, 
maschinenmaéBigen Eindruck macht. Normalerweise wird nur unbe- 
rihrter Boden aufgenommen, und pillenartig verformte Elemente, auch 
gréBere Steinchen, Schneckenhauser usw.., werden mit den Scherenaufen- 
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seiten und den vorderen Gehbeinen weggestoBen. Durch diese zweck- 
maBige und meist streng durchgefiihrte Verhaltensweise kommt es nur 
selten dazu, da8 schon einmal sortierter und zu Mundpillen verformter 
Schlick ein zweites Mal aufgenommen wird. 

Die so geschaffenen FraBgange sind nur zum Teil baw. bleiben nur 
fir kurze Zeit arttypisch: Dotilla myctiroides arbeitet bevorzugt nach 
einer Richtung, so da ihr System am besten mit dem des pfliigenden 


Abb. 1. FraBgange und einfache Héhlen von Dotilla myctiroides. Links vorn Héhle und 
Bauspuren von Ocypode macrocera 


Landmannes verglichen werden kann, die schon beackerte Seite bleibt 
unbertihrt liegen, und die Frontalseite des Tieres ist stets dem noch zu 
bearbeitenden Bodenstiick zugewandt. Diesen Vorgang zeigen die FraB- 
bilder von D. myctiroides ganz deutlich (Abb. 1). Im Gegensatz dazu 
geht D. blanfordi bei der Nahrungsaufnahme weniger systematisch vor, 
indem sie die FraBpillen oft zu beiden Seiten des FraBganges ablegt 
(Abb. 2). Diese anfainglichen Unterschiede im FraBmuster verwischen 
sich aber mit fortschreitender Ebbezeit, da die FraBstellen der Indivi- 
duen sich dann iiberlappen (iiber ,,Territorialitat“ s. unten 8.387) und 
so die FraBgange gestért werden. SchlieBlich findet man oft 2—3 Lagen 
von Frafpillen iibereinandergestapelt, wobei aber einzelne Fra®gange 
immer noch zu erkennen sind. B. Naipu, die etwa zur gleichen Zeit 
wie wir die gleichen Dotilla-Arten an der Waltair-Kiste (Siidost-Indien) 
studierte, betont sogar, daf “individuality is exhibited in the disposition 
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of the pellets and the general geometric web-like figure varies from 
crab to crab” (1955, S. 115). Uber die Art der Anordnung solcher FraB- 
pillen bei der prinzipiell im gleichen Biotop lebenden Scopimera globosa 
DE Haan von Japan wissen E. Harada u. H. KAwANaBE (1955) zu 
berichten, da es drei Typen gibt, die von der Siedlungsdichte ab- 
hangen, und mehrschichtige Lagen von FraBpillen konnten sie nur durch 


Abb. 2. Mit Mundpillen bedeckter Schlick-Biotop von Dotilla blanfordi. Beachte die ein- 
fachen H6ohlen ohne ,,Iglu‘‘-Aufbau (vgl. Abb. 5) 


kiinstliche Erhéhung der Siedlungsdichte erzielen, unter natiirlichen Be- 
dingungen aber nicht beobachten. 

Die feineren Vorginge bei der Nahrungsaufnahme spielen sich ganz 
entsprechend wie bei Uca ab (vergl. R. AttEvVoerT 1955, 1956, 1957), 
nur ist die Strémungsrichtung des Schlickbreies innerhalb der Sortier- 
kammer hinter bzw. zwischen den 3. Maxillipeden umgekehrt wie bei 
Uca. Dementsprechend zeigen auch die von R. BicaLKE (1921/22) 
bei D. fenestrata zuerst beschriebenen léffelf6rmigen und gefiederten 
Haare der 2. Maxillipeden mit ihrer Konkavseite nach’,,unten“‘, so daB 
sie aus dem an ihnen vorbei transportierten Schlickbrei die feineren 
Teilchen aussortieren kénnen. Diesen Vorgang hat R. BicaLKE mit 
Recht bei D. fenestrata vermutet und genauer zu beschreiben versucht. 
Die gleichen Verhaltnisse finden sich bei D. blanfordi und D. myctiroides 
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(schematische Darstellung des Vorganges bei R. ALrEvoer 1957). So 
bleiben hier nur einige quantitative Daten zum Nahrungsaufnahme- 
mechanismus von D. blanfordi und D. myctiroides nachzutragen, die zu- 
gleich eine mégliche, ja wahrscheinliche, 6kologische Bindung der einen 
Art (blanfordi) an nahrstoffreicheren Schlickgrund darstellen. Nimmt 
man den (nach KsELDAHL bestimmten) Stickstoffgehalt des Schlick- 
bzw. Sandbodens als Anzeiger fiir den Eiwei8- bzw. Nahrstoffgehalt, 
so laBt sich aus der Stickstoffdifferenz zwischen unberiihrtem Boden 
und durchgesiebtem Material der FraBpillen die wirklich als Nahrung 
gewonnene Stickstoff- bzw. Eiwei8menge angeben. Solche Unter- 
suchungen zeigten, a) daB der Schlickboden im typischen blanfordi- 
Biotop wesentlich nahrstoffreicher ist als der fiir D. myctiroides typische 
Sandstrand, b) daB D. blanfordi je Gramm durchsortierten Schlickes 
(Trockengewicht) durchschnittlich 14,9 mg (Plankton-) Eiweif gewinnt 
gegentiber 11,9mg von D. myctiroides und c) dak D. blanfordi emen 
wesentlich schlechteren Wirkungsgrad beim Sortieren erreicht als 
D. myctiroides (rund 8% gegen rund 30%). Man darf wohl annehmen, 
da8 — parallel zu ganz ahnlichen Befunden bei drei Uca-Arten (R. 
AurEvoetT 1957) — der bessere Wirkungsgrad des Trennverfahrens die 
Besiedlung nahrstoffairmerer Bodenarten erméglicht. Zum Vergleich mit 
den Dotilla-Daten seien hier noch einmal die Durchschnittswerte unserer 
bei Uca erhobenen Befunde gegeben. Gegentiber dem Gewinn von 
12—15 mg Eiweif je Gramm Schlick durch die erwahnten Doftilla-Arten 
gewinnen die drei genannten Uca-Arten 40—63 mg EiweiB je Gramm 
durchgearbeiteten Bodens (Trockengewicht). Das illustriert noch einmal 
die oben erwahnte Bedeutung der einzelnen, den Nahrungsaufnahme- 
prozeB beeinflussenden Faktoren, wie pinzettenartiger Gebrauch der Greif- 
schere, Wirkungsgrad des Trennmechanismus und KérpergréBe. Uca ist 
aus diesem Grunde langst nicht so sehr durch die Notwendigkeit fast kon- 
tinuierlicher Nahrungsaufnahmetitigkeit beansprucht wie etwa Dotilla. 

Eine weitere Feinheit beim NahrungsaufnahmeprozeB, die den bis- 
herigen Dotilla-Autoren (z. B. C. T. Symons 1920, R. BragaLKE 1921 /22, 
J. Verwey 1930, W.M. F. Tweepir 1950, B. Narpu 1955) offenbar 
entgangen ist, verdient Erwahnung, da sie mit einem ganzen Komplex 
von Tatsachen in Beziehung steht, von denen einzelne zwar von den 
Autoren genannt oder beschrieben, aber in ihrem gegenseitigen Zu- 
sammenwirken nicht oder nicht geniigend gewiirdigt worden sind. Diese 
Feinheit betrifft die Tatsache, daB wie bei Uca (R. Aurevoat 1956 Cc, 
1957) so auch bei Dotilla Nahrungsaufnahme und Atemwasserverlauf 
innig verbunden sind. Die Wichtigkeit des Wassers fiir die Sortierung 
der Schlicknahrung habe ich am Beispiel Uca klargestellt. Sie trifft in 
gleicher Weise fiir Dotilla zu. Da aber der Schlickstrom bei Uca von 
oben nach unten die Sortierkammer passiert, bei Dotilla jedoch umge- 
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kehrt, so ergeben sich fiir den damit verbundenen Atemwasserstrom bei 
Dotilla besondere und von Uca abweichende Bedingungen. Bei Uca 
gelangt das mit zur Sortierung benutzte Atemwasser nach Austritt aus 
der Exhalationséffnung (am oberen Rand der Mundwerkzeuge, Abb. 17 
und 29 bei R. AurevoeT 1957) nach Durchlaufen der Sortierkammer 
teilweise (soweit es nicht mit der Mundpille abgesetzt wird und dem 
Kreislauf verlorengeht) zur Miillerschen Atemoffnung an der Basis des 
3. und 4. Beinpaares (vgl. J. Verwry 1930), von wo es — inzwischen 


7 


se 


Abb, 3. Dotilla blanfordi bei der Nahrungsaufnahme. Beachte den Wassermantel auf dem 
Riicken (Lichtreflexe). Zwischen den Augenstielen w6lbt sich eine Fra8pille hervor 


sauerstoffreicher geworden — wieder in die Kiemenkammer eintreten 
kann. Bei Dotilla aber kann das Sortier- und Atemwasser bzw. das im 
Schlick schon vor der Aufnahme enthaltene Wasser nicht die ventrale 
Seite des kleinen Tieres herabflieBen, weil die Mundwerkzeuge und deren 
Anhange den Strémungssinn des ganzen Prozesses nach oben gerichtet 
in Bewegung halten. Wasser, das aus der sich langsam auf dem ,,Kopf* 
zwischen den Augenstielen bildenden FraBpille austritt (soweit es nicht 
kapilar im Schlicktropfen festgehalten wird), verteilt sich auf dex ,,Stirn“, 
in den Orbitalgruben und auf dem Riicken des Tieres. Man findet also 
eine fressende Dotilla praktisch stets mit einem Wassermantel bedeckt 
(Abb. 3). Das derart iiber Riicken- und Seitenpartien des Carapax 
verteilte Wasser gelangt durch kaudad gerichtete, grabenartige Ver- 
tiefungen an den beiden Carapaxseiten zur hinten ventral am 4. Ab- 
dominalsegment gelegenen Branchialéffnung und damit wieder in den 
Atemwasserkreislauf. Man kann diesen Stro6mungsverlauf mit Karmin- 
kérnchen sichtbar machen. Solche Atemwasserkreisliufe tiber den 
Riicken sind schon von F. MiLuEr (1863) fiir Sesarma pisonit beschrieben 
worden, allerdings nicht im Zusammenhang mit Nahrungsaufnahme- 
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prozessen. J. VERWEY hat sie bei Sesarma taeniolata, meinerti, bataviana, 
nodulifera und einigen anderen Gattungen und Arten gefunden. Ks ist 
nun bemerkenswert, daB die gruben- und héckerartigen Oberfliéchen- 
strukturen des dorsalen Carapax — bekanntlich die sicherste und auch 
im Freiland einigermaBen anwendbare Klassifikationsméglichkeit der 
Dotilla-Arten — offenbar wm so komplizierter bzw. zerkliifteter und ge- 


Abb. 4a—f. Carapax-Strukturierung bei verschieden groRen Dotilla-Arten. a D. mycti- 
roides (M. E.), b D. sulcata (FORSKAL), ec D. pertinax, Kemp, d D. wichmanni, DE MAN, 
e D. blanfordi, Aucock, f D. intermedia, DE MAN. Nach 8S. Kemp 1919 


gliederter werden, je geringer die (Durchschnitts-) KérpergréBe der Dotilla- 
Art ist. Die durchschnittlich ,,groBe* Art D. myctiroides (Carapaxlange im 
Alcockschen Material etwa 10 mm) zeigt z. B. eine relativ einfache Ober- 
flachenstruktur des Carapaxriickens, wahrend etwa die kleinere Art 
D. blanfordi (Carapaxlainge etwa 6 mm) ein deutlich starker zerkliiftetes 
Hoécker- und Grubenmuster aufweist (Abb. 4). Die von 8S. Kemp 
(1919) unter rein systematischen Gesichtspunkten veréffentlichte und 
in Abb. 4 reproduzierte Auswahl von Dotilla-Arten zeigt diesen Sach- 
verhalt noch bei vier weiteren Arten. Man darf daraus wohl schlieBen, 
dafs eine stirkere Zerkliiftung des erwahnten Carapax-Musters zwei 
Tatsachen bedingt, die im Zusammenhang mit dem beschriebenen Atem- 
wasserstrom tiber den Riicken stehen: einmal wird dadurch die Ober- 
flache vergr6Rert und die adhasiv tiber diese Hécker- und Haarstrukturen 
ausgebreitete Wasserschicht — vgl. den oben gezeigten Wassermantel 
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bei der fressenden Dotilla — wird ebenfalls gréRer und kann daher 
einen wirksameren Gasaustausch mit der atmospharischen Luft vor- 
nehmen. Zum anderen diirfte gewi8 auch die Strémungsgeschwindigkeit 
des dorsalen Atemwassers durch stirker stukturierte Héckersysteme ver- 
langsamt werden, so da auch hierdurch eine bessere Beladung der 
Wasserschicht mit Sauerstoff erfolgen kann. Wenn wir auch messende 
Untersuchungen am Atemwasserstrom noch nicht haben vornehmen 
k6énnen und also der experimentelle Beweis der hier vorgetragenen Zu- 
sammenhange noch aussteht, so erhalten diese Anschauungen auch aus 
allgemein-phylogenetischer Sicht stiitzende Hinweise, denn Dotilla-Arten 
gehoéren zu den kleinsten terrikolen Strandkrabben, und eine so auf- 
fallige Veranderung der Carapax-Struktur mit fallender KorpergréBe 
deutet doch stark auf eine durch Annaherung an die physiologisch 
kritische untere K6rpergr68e erzwungene Umkonstruktion hin. 

Die oben erwahnte Notwendigkeit fast kontinuierlicher Nahrungs- 
aufnahme bei Dotilla wahrend der Ebbezeit driickt sich auch in der 
feldbiologisch stets zu bemerkenden Tatsache aus, daB an den Tagen, 
wo Flutabzug und Dammerungseinbruch zeitlich kritisch nahe zusammen- 
fallen, D. blanfordi noch aus den Hohlen kommt und intensiv der 
Nahrungsaufnahme nachgeht, Uca marionis und Uca annulipes aber 
erst gar nicht an der Oberflache erscheinen. Solche Unterschiede in der 
lockereren oder engeren Tidensynchronisation (vg]l. auch R.ALTEVoGT 
1957, 8.90) treten zwischen Dotilla und den beiden genannten Uca- 
Arten dann in Erscheinung, wenn die Zeitspanne von Flutabzug bis 
Dammerungseinbruch weniger als rund | Std betragt. Fur Dotilla ist 
also ein Zeitraum von wesentlich weniger als 1 Std zwischen Flutabzug 
und Daémmerungseinbruch zum Auftauchen aus den Hohlen und zur 
Nahrungsaufnahme noch lohnend bzw. notwendig, fiir Uca aber nicht. 

Die im Vergleich zu Uca wesentlich weniger ausgepragte Periodik 
einzelner, deutlich unterschiedener Aktivitatsphasen von Dotilla im 
Laufe jeder Ebbe la8t die Aufstellung eines ,,Stundenplanes‘* — bei 
Uca marionis z. B. etwa +/,—1 Std Nahrungsaufnahme nach Flutabzug, 
dann 1—2 Std Winken, Kampf und eventuell Kopulation, dann manch- 
mal ,,Wanderziige“‘, danach Erwerb und Ausbau bzw. Neubau der Hohle 
und schlieBlich in der letzten 1—/, Std vor Auflaufen der nachsten Flut 
wieder Nahrungsaufnahme und HéhlenschlieBen — also nicht zu. So 
k6nnen wir nur iiber typische Verhaltenseigentiimlichkeiten von D. blan- 
fordi berichten, die man wahrend einer ,,normalen“, d. h. nicht durch 
Dammerungseinbruch gestérten Ebbezeit beobachten kann. 


IT. Der Hohlenbau 


Durchschnittlich 20min vor Auflaufen der Flut ziehen sich die 
meisten Individuen von Dotilla blanfordi in die vorher gebauten Hohlen 
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zuriick. Nur wenige Exemplare sind auch spéater noch an der Ober- 
flache bzw. beim Hohlenbau anzutreffen, aber ein ,, Uberraschtwerden‘ 
vom auflaufenden Flutwasser ist auBerordentlich selten, ware angesichts 
der Kleinheit der Tiere und der damit gegebenen Verfrachtungsgefahr 
durch Strémungen auch wohl nicht gerade giinstig. Wird Dotilla den- 
noch durch Flutwasser iiberrascht, was man z. B. durch verspatetes Aus- 
setzen von im Laboratorium desynchronisierten Tieren erreichen kann, 
so kann man stets die einfachste Form des Héhlenbaues sehen: die Tiere 
wiihlen sich unter korkenzieherartigen Drehbewegungen in den Boden 
ein, bis sie ganz verschwunden sind. Diese ,,Notlésung des Hohlen- 
baues sieht man auch stets bei zur Nachtzeit ausgegrabenen Dotillen — 
wie Uca marionis, annulipes und triangularis haben wir auch Dotulla 
blanfordi niemals nachts aktiv gesehen. 

Die néchsthéhere Stufe des Héhlenbaues ergibt eine wohlausgebildete 
und meist senkrechte, etwa 5—10cm tiefe Rohre im Boden, die die 
Krabbe mit Hilfe ihrer Scheren- und Gehbeine aushebt, wobei der los- 
gegrabene Boden in Form mehr oder weniger geformter Kugeln — wohl 
zu unterscheiden von den beim Schlicksortieren entstehenden Mund- 
kugeln — in Entfernungen bis rund 10cm von der Hohle entfernt 
abgesetzt wird. Eine Hohle dieses Typs dient oft als Mittelpunkt und 
(temporarer!) Zufluchtsort wahrend der Nahrungsaufnahmeaktivitat 
(s. die Hohlen auf Abb. 2). Es mag hier erneut betont werden, daB 
man von solchen Hohlen und dem umliegenden Gebiet nicht als echten 
Territorien sprechen kann, denn die Weideplatze tiberschneiden sich 
haufig, die Héhlenbesitzer wechseln oft, und die Tiere bauen im Laufe 
einer Ebbezeit offenbar stets mehrere Héhlen nacheinander, selbst dann, 
wenn sie nicht gewaltsam aus ihrer alten Héhle verdrangt werden. Die 
von uns bei Bombay an D. blanfordi registrierte Héchstzahl von Hohlen- 
bauten eines einzigen Tieres im Laufe einer Ebbeperiode betrug 8 Héhlen 
dieses (und eine des noch zu beschreibenden Iglu-) Typs. W.M. F. 
TWEEDI6£ (1950) sah bei Port Dickson an der Westkiiste Malayas, wie 
eine D. myctiroides im Laufe von 40 min zwei Hoéhlen nacheinander 
baute und danach die bereits fertige eines Artgenossen gewaltsam be- 
setzte. Bei Alarm — die haufigsten und wirksamsten Feinde sind nach 
unseren Beobachtungen die indische Hauskraihe Corvus splendens, der 
kleine Reisfeldreiher Ardeola grayi und in geringem AusmaB ( ?) die unter 
Steinen des felsigen Schlickstrandes lebende Cardisoma carnifex (Crusta- 
cea, Decapoda) — verschwindet Dotilla blitzschnell in diesen Héhlen, 
wobei in manchen Fallen der Eingang von unten durch einen aus dem 
Hohleninneren geholten Schlickpfropfen verblockt wird. Sucht Dotilla 
,treiwillig“ eine solehe Hohle auf, so wird manchmal von aufen ein als 
VerschluB dienender Bodenpfropfen in den Hohleneingang nachgezogen. 
Man kann nicht vorhersagen, ob die Krabbe die eine oder die andere 
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VerschluBtechnik anwenden wird, wie iiberhaupt die Verhaltensnormen 
von Dotilla sich langst nicht so klar darstellen und abgrenzen wie die 
von Uca. 

Ahnlich unvorhersagbar ist auch die Errichtung von Héhlen des 
héchstentwickelten Typs durch Dotilla blanfordi, der Bau der ,,Iglus‘. 
Es gibt Tage, wo man weite Strecken des Dotilla-Gebietes mit solchen 


Abb. 5. Hine Iglu-Landschaft von Dotilla blanfordi 


seltsamen Burgen bedeckt findet (Abb. 5), und schon am nachsten Tage 
k6énnen sie im gleichen Gebiet vollig fehlen, obwohl alle meBbaren 6kolo- 
gischen Faktoren (py des Bodens, Temperatur, Sonnenscheinintensitat, 
Wind, Bodenfeuchte usw., vg]. diese Daten bei R. ALTEvoeT 1957, 8.7—12) 
unverandert scheinen. Es gibt Tage, wo der Bau dieser Iglus erst gegen 
Ende der Ebbezeit einsetzt, doch verzeichnet unser Protokoll z. B. am 
8. 5. 55, daB bereits um 6% Uhr bei einer Helligkeit von 25 Lux eine 
(nicht gezahlte) Anzahl von blanfordi-Iglus errichtet war. An anderen 
Tagen, z. B. am 19. 6. 55 — der Monsunregen hatte am 14. 6. eingesetzt —, 
begannen einige blanfordi sogleich nach Freiwerden der Bank (15*° Uhr) 
mit dem Bau von Iglus, andere dagegen gaben sich im gleichen Gebiet 
intensiv der Nahrungsaufnahme hin. Am 10. 6.55 aber wurden z. B. 
an derselben Stelle gar keine Iglus errichtet, wohl aber sahen wir haufige 
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Winkaktionen und Kopulaversuche. Schon diese wenigen, aber kenn- 
zeichnenden Daten aus unserem Beobachtungsmaterial zeigen gentigend 
deutlich, wie schwierig es ist, tiber die Funktion dieser Iglus etwas aus- 
zusagen. Bevor wir zum Deutungsversuch von W. M. F. TWEEpts (1950) 
im Licht unserer Befunde Stellung nehmen, seien jedoch noch kurz der 
Bau dieser Iglus selbst und einige ihrer Higentiimlichkeiten und Sonder- 
formen geschildert. 

Beim Bau der Iglus wird das aus der Hohle geholte Bodenmaterial 
unmittelbar um den Hohleneingang zu einem Ringwall geformt. Darauf 
setzt die Krabbe einen zweiten Schlickwall, dann einen dritten, und so 
fort, bis maximal sechs solcher, aus einzelnen Bodenkugeln bestehender 
Ringe einen nach oben sich meist konisch verjiingenden Bau ergeben, 
der schlieBlich ganz im Stile eines Mauergewolbes mit einem oder 
mehreren Schlickpfropfen von unten innen verschlossen wird. Die Er- 
richtung eines solchen Iglus kann ziigig in einem einzigen, pausenlosen 
Arbeitsgang vor sich gehen, oder sie erfolgt — der haufigere Fall — 
im gemiachlichen Tempo mit mehreren Unterbrechungen, wobei das 
Tier oft auf der Hohe seines ,,Turmes‘‘ verharrt oder gar von ihm herab- 
steigt, etwas Nahrung aufnimmt, gelegentlich einen Kampf beginnt 
oder einen Kopulaversuch wagt und dann entweder weiterbaut oder 
den begonnenen Bau verla&t und an anderer Stelle mit einem Neubau 
der einfachen Héhle oder des nachsten Iglus beginnt. Es fallt schwer, 
sich bei der Beobachtung und Schilderung der Dotilla- bzw. tiberhaupt 
der Ocypodiden-Biologie vermenschlichender Ausdriicke zu erwehren, 
denn diese Krabbenfamilie zeigt eine immer wieder erstaunliche Ver- 
haltenshéhe. Hierher gehért auch die nicht selten zu beobachtende 
, mutwillige’’ Zerstérung fremder Iglus (soleche und andere ,,mutwillige 
Aktionen gibt es auch bei Uca-Arten, vgl. etwa J. CRanE 1941—1944, 
R. Atrevoer 1955—1957). SchlieBlich darf auch an dieser Stelle ein 
Verhalten des erwahnten Dotilla-Feindes Corvus splendens geschildert 
werden, das in engem Zusammenhang mit dem oft spielerisch gemach- 
lichen Bau der Iglus steht. Sobald sich an einer Stelle einer Dotzlla- 
Bank eine Iglu-Bauperiode abzuzeichnen begann, sah man die am Strand 
von Bandra stets allgegenwartigen Krahen sich solchen ,,Baustellen“ 
nahern und die Iglus aller Fertigungsstadien mit dem Schnabel um- 
stoBen, wobei oft die im oberirdischen Teil oder gar in der Spitze des 
Iglus sitzenden Dotillen erbeutet wurden. Diese durch das Fernglas 
leicht zu beobachtende Tatsache mag uns zurickfiihren zur Struktur 
des Iglus selbst und dem Aufenthaltsort seines Erbauers in diesem. 
Tragt man den oberirdischen Teil des Iglus in der beschriebenen Krahen- 
manier ab, so kann der Eingang zum unterirdischen Teil, zur eigent- 
lichen Hohle, verschlossen sein, und die Krabbe befindet sich dann dar- 
unter in der Héhle, oder der besagte Eingang ist offen und kommuni- 
ziert mit dem oberirdischen Teil des Gebiudes. In solchen Fallen kann 
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man den Bewohner unter- oder oberirdisch antreffen. Beide Typen 
— verschlossenen und unverschlossenen Héhleneingang unter dem Iglu- 
Aufbau — trafen wir etwa in gleicher Zahl an. Die Erwihnung dieser 
unwichtig scheinenden Tatsache ist notwendig zur Abschatzung der von 
R. P. Cowes (1915) wohl zuerst bei Myctiris longicarpus ausgespro- 
chenen und von W. M. F. Tweepre 1950 fiir Dotilla myctiroides iiber- 
nommenen Vermutung, das die Iglus dem Zuriickhalten bzw. dem Ein- 
schlu8 von Luft bei auflaufender Flut dienen sollen. In der Tat kann 
man bei noch im feuchten Schlick der ablaufenden Flut ihre Hohlen 
offnenden Dotillen Luftblasen entweichen sehen, doch das trifft auch 
fir Uca zu (R. ALTEvVoGT 1956c, 1957), ohne daB die betreffenden Uca- 
Arten schornstein- oder igluartige Aufbauten ausgefiihrt hatten. Ange- 
sichts der oben mitgeteilten UnregelmaBigkeit a) des Iglu-Baus iiber- 
haupt (zeitlich), b) der Art des eigentlichen Verschlusses der Héhle am 
Boden der Iglus und c) der wohl kaum luftdichten Wand des Iglus 
scheint die von R. P. Cowxzs entworfene und noch 1950 geltend ge- 
machte Konzeption der Luftversorgungsfunktion des Iglus unhaltbar ge- 
worden zu sein. Die luftdichte Wand der Iglus ware aber zu fordern, 
sollte ihr Luftspeicher- bzw. Pumpenmechanismus so wirken, wie ihn 
W. M. F. Tweepik (I. c.) beschreibt: daB die feuchte Igluwand, die ja 
aus einzelnen Bodenballen errichtet wird, zu einer luftdichten Masse 
zusammenbackt, dann nach Anbringen des letzten ,,Gewdlbesteines“ 
etwas in sich zusammensinkt und sukzessive auf den Hoéhleneingang 
sich senkt, wobei das im Iglu-Inneren enthaltene Luftvolumen langsam 
in die Hohle gedriickt wirde. Viele der von uns beobachteten Iglus 
waren aber so deutlich aus einzelnen Bodenballen aufgebaut, dab 
zwischen den einzelnen Bausteinen noch deutlich sichtbare Liicken 
klafften (vgl. auch Abb. 6), die Igluwand also wohl kaum luftdicht war. 
Tweeptes Meinung, daf diese ,,akzessorische Atemfunktion“ der Iglus 
fiir Dotilla auf feuchtem Boden eine Notwendigkeit sei und daf dieser 
HGhlenbautyp “is invariably resorted to when they finally bury them- 
selves at the edge of the advancing tide” (I. c., 8.318), scheint also 
nicht haltbar zu sein. Die Iglus von Dotilla blanfordi und D. mycti- 
yoides werden namlich nicht. nur auf feuchtem, sondern auch auf 
recht trockenem Boden errichtet, und unsere ziemlich ausgedehnten 
Beobachtungen erlauben bislang keine Zuordnung der Iglu-Bauphasen 
zu irgendwelchen dkologischen Faktoren. Auch kénnen beide Dotilla- 
Arten sehr wohl die Flut ohne Iglu-Bau, ja sogar in unverschlossenen 
Léchern iiberstehen (vgl. auch Uca). 

Vergleichend 148t sich zu diesem Problem von der Biologie ver- 
wandter Strandkrabben sagen, daf igluartige Strukturen nicht nur von 
Dotilla-Arten gebaut werden, sondern z. B. auch von einigen Uca- und 
~ Ocypode-Arten bekannt geworden sind. So schreibt z. B. A. E. Verriin 
(1873), daB Uca minax ,Ofen“ tiber ihrem Hohleneingang baut, und 
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L. H. Marruews (1930) berichtet tiber ahnliche Bauten bei Uca lepto- 
dactyla von Brasilien und meint, dai solche Aufbauten die Héhlen vor 
dem Austrocknen bewahren. Aus den sorgfaltigen Untersuchungen von 
J. CRANE an verschiedenen Uca-Arten geht hervor, daB auch die Mat- 
thewssche Deutung gewi8 nicht zutreffen kann, denn bei den drei pazifi- 
schen Uca-Arten, bei denen bislang solche Aufbauten festgestellt wurden 
(Uca beebei, latimanus und terpsichores), bauen nur die winklustigen 
Mannchen, deren tiefere Hohlen gewiB weniger Schutz vor Austrocknung 
bendtigen als die viel starker gefahrdeten kiirzeren und flacheren Héhlen 
der Weibchen und Jungtiere. Dariiber hinaus findet auch J. CRANE 


Abb. 6. Schlechte Ausfiihrung eines Iglus durch Dotilla blanfordi, zugleich ein Beweis 
gegen die Luftspeicherfunktion (s. Text) 


eine auffallige Regellosigkeit beim Errichten solcher igluartiger Bauten 
durch Uca: sie entstehen auf trockenem Boden sowohl wie auch auf 
feuchtem, nicht alle balzlustigen Mannchen errichten sie, ihr Vorhanden- 
sein hatte keinen (bislang gesehenen ?) Effekt auf die Weibchen, und auch 
die Giite der Ausfithrung wechselt vom primitiven Erdhaufen bis*zum 
wohlausgebildeten, bis zu 30mm hohen ,,Schornstein“, ,,Turm“ oder Iglu. 
Es gab gewisse Tage, an denen es in gewissen Teilen der Uca-Kolonie 
offenbar geradezu eine ansteckende ,,Mode“ war, statt normaler Héhlen 
solche mit Aufbauten zu errichten. Genau das gleiche trifft nach 
unseren Beobachtungen fiir die hier besprochenen Dotilla-Arten zu. 
Kin wesentlich scheinender Unterschied bei der Errichtung der Tiirme 
von Uca und der Iglus von Dotilla besteht darin, daB Uca das Material 
dazu von auferhalb der Héhle herbeischafft, Dotilla dagegen stets den 
aus dem Inneren der Héhle geholten Boden zum Iglu auftiirmt. Dabei 
kommen auch bei Dotilla neben den kunstgerecht errichteten Iglus der 
Abb. 5 ausgesprochen primitive Ausfiihrungen vor, die allenfalls hohle 
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Erdhaufchen darstellen (Abb. 6), aber noch einmal deutlich vor Augen 
fiihien, daf man den Iglus eine atmungsphysiologische oder sonstwie 
lebenswichtige Funktion im Sinne Cowes’ oder TWEEDIEs sicher nicht 
zuschreiben darf. Obwohl die Iglus von Dofilla am ehesten zum im 
folgenden Kapitel besprochenen Funktionskreis Winken-Kampf-Balz zu 
geh6ren scheinen, mu8 zuniichst also auch fiir Dotilla das von J. VERWEY 
(1930) fiir Uca gepragte Wort noch giiltig bleiben, da8 wir die Bedeutung 
und Funktion dieser seltsamen Bauten nicht kennen. 


III, Das Winken, der Kampf und die Kopulation 


Die individuelle Mobilitat beider Dotilla-Arten ist stark ausgepragt, 
und so kommt es in einer Dottlla-Population praktisch wahrend der 
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Abb. 7. Typischer Kampf von Dotilla blanfordi 


ganzen Ebbezeit immer wieder zu Begegnungen einzelner Tiere, die fast 
stets mit Kampf einhergehen. Der Kampftyp ist recht primitiv und 
ahnelt in etwa dem der Uca-Weibchen (vgl. R. Autrvoar 1955, 1957): 
die Gegner stehen sich mit der Ventralseite zueinandergekehrt gegen- 
iiber und schlagen unter Emporhiipfen des ganzen Kérpers mit den 
Scheren- und vorderen Gehbeinen in rascher Folge aufeinander ein 
(Abb. 7). Ein Einhaken der Scheren, wie es bei Uca die Regel ist, und 
einen Schiebe- und Hebelkampf (s. R. ALtevoat 1956c, 1957) gibt es 
bei Dotilla nicht. Der Unterlegene fliichtet schlieBlich, wobei der Sieger 
ihm normalerweise nicht folgt, sondern am Kampfplatz einen ,,Triumph- 
tanz‘‘ auffiihrt, bei dem die Scheren nach vorn-unten vom K6rper ab- 
gespreizt werden und der Kérper durch Beugung und Streckung in den 
Gehbeingelenken auf und ab hipft. Bei diesen recht raschen Bewegungen 
— nach Filmanalysen erfolgen beim Triumphtanz von D. blanfordi 4—5 
solcher Auf- und Abbewegungen von Kérper und Scheren in der Se- 
_kunde — behalten die Scheren ihre Position relativ zum Ko6rper bei. 
Das ist ein wesentlicher Unterschied im Vergleich zu den Scheren- 
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bewegungen beim noch zu schildernden Balzwinken. Beim Kampf nun 
erfolgen oft Versuche, den Gegner zu ergreifen und ihn durch Umfassen 
mit Scheren und vorderen Gehbeinen abzutransportieren, wobei im 
Erfolgsfalle meist am Eingang einer (nicht oder nur selten bestimmten) 
Héhle kurz angehalten und das Opfer betastet wird. In den meisten 
von uns gesehenen Fallen schien diese Priifung negativ auszufallen 
($ undg?), und der Entfiihrte ging seines Weges bzw. fuhr mit der 
Nahrungsaufnahme fort. In den Fallen, wo es sich offenbar um ein 
iiberwaltigtes Weibchen handelte — die Unterscheidung der Geschlechter 
im Freiland ist meist sehr schwierig, wenn nicht die noch zu erwahnende 
Balzbleichung und typisches Balzwinken zu beobachten sind —, erfolgte 
eine einfache, oberirdische Kopulation in typischer Brachyuren-Art, 
die in Stil und Stellung mit der von Uca marionis zu vergleichen ist 
(s. Abb. 45 bei R. ALTEvoeT 1957). 

Der im Vergleich etwa zu Uca annulipes primitive Kampftyp und 
der ebenfalls auBerordentlich wenig differenzierte Kopulationsmodus, 
der wie geschildert ohne jedes Balzvorspiel ablaufen kann und bei dem 
offenbar wahllos Mannchen und Weibchen zunachst einmal ergriffen 
werden, finden ihre Parallele in der kuriosen Tatsache, da’ wir D. blax- 
fordi auch oft in ganz typischer Weise Kdmpfe gegen kleine Salicornia- 
und Sonneratia-Stubben beginnen sahen, die allerdings nie lange dauerten, 
aber unverkennbar als solche anzusprechen waren und die die geringe 
Selektivitat der den Kampfbeginn steuernden (wohl rein optischen) 
Sinnesorgane beleuchten. Auch einen Kampf gegen das eigene Spiegel- 
bild, wie wir ihn bei Uca marionis und U. annulipes auslésen konnten 
(1957, Abb. 41), hat Dotilla nie gezeigt. Mit einiger Sicherheit darf man 
diese geringe Selektivitat wohl den absolut kleinen Augen von Dotilla 
mit der daraus folgenden geringen Abbildungs- und Auflésungsgiite zu- 
schreiben (vgl. H. BARLow 1952). 

Die von den ,,klassischen‘‘ Winkerkrabben der Gattung Uca her 
mehr oder weniger bekannte Winkbewegung (vgl. J. CRANE |. c., R. AuTE- 
voet 1957, dort weitere Literatur) wurde durch unsere Untersuchungen 
1955 nun zum ersten Male auch bei den beiden hier genannten Dotilla- 
Arten gefunden und im Falle blanfordi an Hand von Filmaufnahmen in 
ihrem raumlichen und zeitlichen Ablauf analysiert. Angesichts der damit 
gegebenen objektiven Vergleichsméglichkeit unseres Uca- und Dotilla- 
Materials scheint es gerechtfertigt, das Winken von D. blanfordi genauer 
zu schildern in der Hoffnung, damit einen weiteren Beitrag zur noch 
ungeklarten Frage nach dem evolutiven Ursprung bzw. einer auch nur 
rein theoretischen Ableitungsméglichkeit des Winkens zu leisten. 

Vom oben beschriebenen ,,Triumphtanz‘‘, dessen Bewegungen dem 
unerfahrenen Beobachter auch als Winken vorkommen kénnten, ist das 
echte Balzwinken eindeutig unterschieden, indem bei diesem die Scheren 
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relativ zum Korper ganz typische Bewegungen ausfiihren, wahrend bei 
jenem ihre relative Position zum Kérper praktisch gleich bleibt. Beim 
Winken (Abb. 8) werden beide Scheren in stets synchronem Ablauf von 
der Ausgangsposition am Boden vor dem Korper nach aufen bewest, 
dann auf einer kreisférmigen Bahn nach auf en-oben und schlieBlich 
von auBen-oben nach innen-unten gefihrt. Zugleich mit dem Nach- 
Oben-Fiihren der Scheren reckt sich das Tier durch maximale Streckung 


> Ye sec < 1/70 Sec 


Abb. 8. Artspezifischer Winktyp von Dotilla blanfordi (nach Filmanalyse) 


der Gehbeine ,,auf die Zehenspitzen“’ und bringt damit die Scheren 
— dann meist hell blauweiB bis grellweiB verfarbt — um so mehr zur 
Geltung. Die nach dem ,,In-die-Hande-Schlagen“ vor der Mediane der 
K6rperfront erfolgende Abwartsbewegung beider Scheren in die Aus- 
gangsstellung der Scheren vor dem Kérper am Boden ist das zeitlich 
konstante Element der Winkbewegung und fillt im I6er-Gang stets 
gerade ein Bild, wahrt also héchstens #/,. sec ® 1/;) sec und mindestens 
1/,,8ec. Die iibrigen Komponenten der Winkbewegung sind zeitlich 
recht variabel, und von der Ausgangsstellung der Scheren vor dem 
K6rper am Boden bis zum Beginn des raschen Abwartsschlages ver- 
gehen oft volle Sekunden. Die raschestmégliche Aufeinanderfolge der 
einzelnen Winkakte bet D. blanfordi ergab sich nach Filmanalysen zu 
1/, sec, lange Winkserien zeigen als Durchschnitt einen zeitlichen Abstand 
der einzelnen Winkakte von 1/, sec. 

Wegen der Kleinheit und hervorragenden. Schutzfarbung beider 
Dotilla-Arten kénnte es im Freiland schwierig scheinen, zwischen 
Triumphtanz- und echten Winkbewegungen zu unterscheiden, wenn 
nicht ein eindeutiges Kriterium die letzteren unmi®verstandlich kenn- 
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zeichnen wiirde: die von Uca her bekannte, mit steigender Balz- 
erregung intensiver werdende Scherenbleichung, die mit Abb. 9 erstmalig 
auch fiir D. blanfordi nachgewiesen wird. Sie ist auch bei D. myctiroides 
beim Balzwinken die Regel. Diese grell- bis blauweiBe Aufhellung der 
Scheren macht die Winkbewegung zur auBerordentlich auffallenden 
Gebarde und kennzeichnet dieses Winken als zum sexuellen Funk- 
tionskreis gehérig. Obwoh] es bei Dotilla nach unseren bisherigen Er- 
fahrungen keine direkte Folgeleistung der Weibchen auf die Winkbewe- 
gungen der Mannchen hin gibt (wie sie etwa bei Uca annulipes und Uca- 
tangeri so differenziert ausgebildet sind, s. R. ALTEVOGT 1956c, 1957, in 
Vorbereitung), so ist es 
doch im Feld oft klar er- 
sichtlich, wie das Winken 
die Fluchtbereitschaft der 
Weibchen hemmt, so daB 
eine Kopulation leichter 
und ohne grobe Vergewal- 
tigungen stattfinden kann. 
Im ganzen darf man aber 
wohl sagen, daB das Win- 
ken von Dotilla im Typ, 


in seiner zeitlichen Ver- 
Abb. 9. Typische Scherenbleichung bei winkender teilung und in seiner noch 
Dotilla blanfordi 


nicht so differenzierten 
Funktion ein phylogenetisches Ausgangsniveau darstellt, von dem aus 
die verschiedenen, bislang bekanntgewordenen Winktypen ihren Aus- 
gang nahmen. Das Winkverhalten von Dotilla stellt also gewissermapen 
phylogenetisches Rohmaterial dar, welche Behauptung auf der rein 
morphologischen Seite deutlich durch die Tatsache gestiitzt wird, daB 
noch keinerlei Sonderbildungen an den noch einfach isochelen Scheren- 
beinen ausgepragt sind (man vgl.dazu die extrem heterochelen Uca- 
Arten sowie die evolutionistischen Vorstufen dieser Endzustinde etwa 
bei Potamocypoda und Pseudogelasimus). : 


IV. Zur Frage der ,,Territorialitat’’ bet Dotilla 


Aus dem scheinbaren Fehlen eines direkten Winkeffektes und der 
meist sehr gedrangten Siedlungsdichte von Dotilla kénnte man parallel 
zu den (nicht stichhaltigen!) Folgerungen bei Uca (s. R. ALTEVOGT 
1956 b, c, 1957) schlieBen, daB das Winken vornehmlich oder mindestens 
teilweise im Dienste der Abgrenzung von Wohn- und Nahrungsterri- 
torien stiinde. In der Tat ist die (beobachtete maximale) Anzahl der 
Individuen auf der Flacheneinheit bei Dotilla mit 104/m? bei weitem 
groBer als bei Uca (Maximum 49 m2, R. Aurrvoar 1957), und die 
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Behauptung von Territorien kénnte durchaus notwendig sein. DaB dem 
aber nicht so ist, 1i8t sich emmal schon an Hand der Abb. 2 der vor- 
liegenden Notiz abschatzen, wo sich Frafterritorien deutlich iiberlappt 
haben. Zum anderen gibt es auch bei Dotilla ausgedehnte Wanderungen 
ganzer Populationen von einem Ort des Biotops zu einem anderen, ganz 
ahnlich wie wir das bei Uca marionis feststellen konnten. Auch B. Natpu 
(1955) sah solche kolonieartigen Wanderungen bei D. blanfordi bei Viz- 
hakapatnam, und W. M. F. Twzexprx (1950) stellte ausgeprigte Wande- 
rungstendenzen bei D. myctiroides in Malaya fest. DaB es eine auch 
nur eine Ebbezeit tiberdauernde individuelle Bindung an bestimmte 
Hohlen bei beiden Doftilla-Arten nicht gibt, sondern da innerhalb dieser 
Zeit mehrere Hohlen nacheinander gebaut werden, haben wir schon 
oben (S. 378) festgestellt. Aus dieser Tatsache hatte schon J. VERWEY 
(1930) bei dem anscheinend fehlenden Winkverhalten von Dotilla, 
Scopimera u.a. geschlossen, daB ,,weil sie blitzschnelle Graber sind, 
ihre Hohle nur einen geringen Wert fiir sie hat. Sie brauchen also viel- 
leicht keine Nachbarn fernzuhalten, da an die Stelle des Winkens das 
blitzschnelle Graben treten mag‘ (S. 210). Obwohl mit dem jetzt vor- 
liegenden Nachweis des Winkens bei Dotilla eine Korrektur der Verwey- 
schen Trennung von winkenden und nichtwinkenden Ocypodiden notig 
ist, bleiben seine Bemerkungen tiber die nur lockere Bindung an die 
Hohle bei Dotilla zu Recht bestehen. Auch bei Dotilla steht also das 
Winken nicht im Dienste einer Territorialdemarkation. 


Zusammenfassung 

1. Es werden Beobachtungen zur Freilandbiologie von Dotilla blan- 
fordi und D. myctiroides in Indien mitgeteilt, wobei die Vorgiinge bei 
der Nahrungsaufnahme studiert und ihr Wirkungsgrad quantitativ er- 
faBt wurden. 

2. Obwohl Dotilla typische Greifscheren besitzt, wird die Schlick- 
nahrung nicht handvollweise ergriffen wie z. B. bei Uca, sondern durch 
meist synchrone Bewegungen beider (geschlossenen) Scheren abgehobelt. 
Diese Tatsache wird als durch kritisch kleine K6rpergroBe erzwungene 

'Umkonstruktion aufgefaBt. 

3. Bei Dotilla erfolgt die teilweise Riickfiihrung des Atemwassers 
iiber den dorsalen Carapax, der mit abnehmender KérpergréBe eine 
Zunahme der Hécker- und Grubenstrukturen zeigt. Auch diese Korre- 
lation 148t sich als durch kritisch kleine KérpergréBe erzwungene Kon- 
struktion betrachten, da starkere Oberflachenstrukturierung des Carapax 
den Atemwasserstrom verlangsamt, iiber eine groBere Oberflache ver- 
teilt und so den Gasaustausch verbessern diirfte. 

4. Es werden drei Typen des Héhlenbaues bei Dotilla beschrieben, 
von denen der hdéchstentwickelte eine Iglu-Struktur mit darunter- 

Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 46 26a 


388 R. Aurrvoet: Biologie und Ethologie von Dotilla blanfordi usw. 
é 


liegender Héhle ergibt. Eine von fritheren Autoren vermutete atmungs- 
physiologische Hilfsfunktion der Iglus konnte als nicht zutreffend be- 
wiesen werden. Die Bedeutung der Iglus bleibt weiterhin unklar. 


5. Kampf, Kopulation und ,,Triumphtanz‘“ werden beschrieben. 


6. Es wird der Erstnachweis von echtem Winkverhalten mit typischer 
Scherenbleichung bei Dotilla erbracht und mit Film und Bild belegt. 
Die zeitlichen und réumlichen Komponenten der Winkbewegung wurden 
kinematographisch analysiert. Die Winkgebarde von Dotilla ist wenig 
differenziert und stellt offenbar ein phylogenetisches Ausgangsniveau 
dar. 
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EIN CHORDOIDES STUTZORGAN DES ENTODERMS 
BEI TURBELLARIEN 


Von 
PEetTer Ax 


Mit 9 Textabbildungen 
(Eingegangen am 4. Mai 1957) 


Das chordoide Gewebe ist durch vakuolenreiche, dicht aneinander- 
schlieBende Zellen charakterisiert, in denen der Turgor des fliissigen 
Zellinhaltes die Zellwande unter Spannung versetzt. Es bildet in Form 
‘der Chorda dorsalis das primare axiale Stiitzorgan der Tunicaten, 
Acranier und Wirbeltiere, tritt im Stomochord am Vorderdarm der 
Enteropneusten und Pterobranchier auf und entwickelt sogar bei den 
niedrig organisierten Cnidariern in Gestalt einer soliden Zellreihe einen 
entodermalen Stiitzstab in den Tentakeln vieler Hydroidpolypen. 

Morphologische Untersuchungen an Turbellarien haben nun gezeigt, 
da auch in dieser Tiergruppe ein vergleichbares Stiitzorgan auf der 
Grundlage des chordoiden Gewebes existiert, bei welchem die Ableitung 
vom Darmkanal besonders klar zu verfolgen ist. 

Der Darmkanal der groBen Polycladen und Tricladen wird durch 
die reiche Entfaltung von Darmdivertikeln zu dem bekannten Gastro- 
vaskularsystem. Dabei erstrecken sich die Darmdivertikel nicht nur zu 
den K6rperseiten, sondern ragen in vielen Fallen tiber das Gehirn hinweg 
als Kopfdarm in das Vorderende des K6rpers hinein. 

Auch in der Unterordnung der Proseriata, in welcher der Ursprung 
der Tricladen zu suchen ist, sendet der Darmkanal hiufig einen Kopf- 
darm in Form einer groBen unverzweigten Keule in den vorderen K6rper- 
pol. Dieser Kopfdarm der proseriaten Turbellarien unterscheidet sich 
in seinem histologischen Bau jedoch tiefgreifend von dem normalen 
Darmepithel. Er verliert die verdauende Funktion, es entwickelt sich 
in diesem Abschnitt ein chordoides Gewebe und es entsteht so im Vorder- 
ende-des Kérpers ein neues Organ mit neuer Funktion. 

Die Entdeckung dieser eigentiimlichen Struktur verdanken wir N. 
v. HorstEn. Bei der Untersuchung von Otoplana intermedia Du PLEssIs 
beschrieb v. HorstEn (1918) den ersten Fall, in welchem bei Turbel- 
larien ,,eine Differenzierung des Darmes (vom Oesophagus abgesehen) 
in besondere Abschnitte mit verschiedenem histologischen Bau und. ver- 
schiedener Funktion nachweisbar ist. Fiir lange Zeit erschien diese 
Bildung aber als ein kurioser, funktionell schwer deutbarer Sonderfall. 
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Erst Untersuchungen jiingeren Datums ergaben dann eine Fille von 
sandbewohnenden Formen, bei denen eine 4hnliche Umkonstruktion des 
vordersten Darmabschnittes zu beobachten ist. So kennen wir heute 
einen chordoiden Kopfdarm bei nicht weniger als 4 Familien der Pro- 
seriata, und zwar zahlreich in der Familie der Otoplanidae (v. HorsTEn, 
Marcus, Ax), bei den Monocelididae (Marcus), den Nematoplanidae 
(Merxner, Marcus) und einen histologisch besonders interessanten 
Befund von einer neuen Familie Polystyliphoridae, die an anderer 
Stelle beschrieben wird (Ax 1958). 

Aus diesem Material beschreibe ich zunachst 4 reprasentative Falle 
nach eigenen Untersuchungen und gebe im Anschluf hieran eine zu- 
sammenfassende Ubersicht tiber die verschiedenen Typen des Kopf- 
darmes. 

Bei Otoplana intermedia Du Puussis (Abb. 1—3) beginnt der chor- 
doide Kopfdarm mit einer sehr scharfen Grenze gegen die Zellen des 
verdauenden Darmabschnittes. Letztere sind an allen Schnittserien 
dicht mit Nahrungstrépfchen durchsetzt; die Zellen des Kopfdarmes 
sind demgegeniiber blaB, ohne granulaére oder anders geformte Ein- 
schliisse. Der solide Blindsack beginnt caudal mit langgestreckten, 
zylindrischen Zellen. Oberhalb des Gehirns verjiingt sich der Kopfdarm, 
erstreckt sich jedoch beiderseits des Gehirns kappenférmig nach unten. 
Zwischen dem Kopfdarm und dem Gehirn befindet sich hier ein leerer, 
plasmafreier Hohlraum. Der pracerebrale Abschnitt ist keulenfo6rmig 
angeschwollen. 

Dorsal und lateral des Gehirns ist das Plasma ziemlich dicht, homo- 
gen. In der Keule besteht es dagegen aus einem zarten, lockeren Netz- 
werk mit zahllosen kleinen Vakuolen. Der genaue Verlauf der Zell- 
grenzen ist nur schwer festzustellen. Dennoch hege ich nach erneuter 
Uberpriifung meiner Schnittserien Zweifel an dem zuerst von HorstEN 
beschriebenen Aufbau aus langen, die ganze Héhe der Keule durch- 
setzenden Zellen. Kerne liegen in verschiedener Héhe im Endteil des 
Blindsackes; Grenzlinien sind ungefahr in der abgebildeten Form er- 
kennbar, so daB ein Aufbau aus zwei bis mehreren Zellschichten wahr- 
scheinlich ist. Die Basalmembran des Darmepithels setzt sich konti- 
nuierlich auf den Kopfdarm fort und bildet dessen éuBere Umgrenzung. 
Oberhalb des Gehirns flieSt die Basalmembran mit der kapselartig ver- 
steiften Gehirnwand zusammen. 

Auch bei Nematoplana coelogynoporoides MutxNER (Abb. 4 und 5) ist 
der Kopfdarm im Vorderende zu einer michtigen Keule angeschwollen, 
die den gr6Bten Teil des Kopfabschnittes ausfiillt. Oberhalb des Gehirns 
besteht der Kopfdarm aber im Gegensatz zu Otoplana intermedia nur 
aus einem schlanken Stab, der im mittleren Teil aus einer Zellreihe auf- 
gebaut ist. Durch die Kinlagerung von Nahrungstropfen in die normalen 
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Darmzellen ist auch hier eine scharfe Grenze zum Kopfdarm nachweisbar. 
An dieser Grenze sind die Kopfdarmzellen noch relativ plasmareich. 


NA 


el 
Abb. 1 < 


05 mm. 


~ Abb. 2 Abb. 3 
~ Abb. 1—3. Otoplana intermedia Du Pimssis; Abb. 1. Sagittalrekonstruktion des Vorder- 
endes mit Kopfdarm. k Kopfdarm; f Driisenstrainge des Frontalorgans. — st Statocyste; 
g Gehirn; i Darmkanal.— Abb. 2. Querschnitt durch den vorderen, keulenférmigen Teil 
des Kopfdarmes; Abb. 3. Querschnitt durch den kappenférmigen Teil des Kopfdarmes 
- dorsal des Gehirnes 


Aber schon im Zellstrang dorsal des Gehirns ist das Plasma sparlich, auf 
die Randbezirke der Zellen konzentriert oder nur in feiner faseriger Ver- 
teilung im Zellinneren vorhanden. Die Zellgrenzen sind hier und im 


392 Prrer Ax: 


hinteren Abschnitt der Keule gut erkennbar. Rostralwarts lést sich die 
zellulire Struktur auf; der vordere Teil der Keule ist iibereinstimmend 
bei mehreren Schnittserien mit lockerem syncytialen Plasma durchsetzt. 
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Abb. 4 


Abb. 5 


Abb. 4u.5. Nematoplana coelogynoporoides 
MEIXNER. — Abb. 4. Sagittalrekonstruktion 
des Vorderendes mit Kopfdarm. k Kopfdarm; 
p Pigmentbecher; g Gehirn; sph Sphinkter; 
4 Darmkanal. — Abb. 5. Querschnitt durch 
das Vorderende vor dem Gehirn, mit keulen- 
formigem Endteil des Kopfdarmes 


Kerne liegen in verschiedener 
Hohe eingestreut, groBe Vakuo- 
len durchsetzen den Raum. 
MeErxner (1938, Fig. 44) be- 
schreibt zwei Sphinkteren, die 
kurz hinter der Ablésung von 
Verdauungstrakt den strangf6r- 
migen Teil des Kopfdarmes um- 
geben. Kinen Sphinkter (sph) habe 
ich sehr deutlich wiedergefunden. 

Der Kopfdarm von Coelogyn- 
opora schulzii MEtxneR (Abb. 6 
und 7) unterscheidet sich in zwei- 
facher Hinsicht von den Ver- 
haltnissen bei Otoplana intermedia 
und Nematoplana coelogynoporo- 
ides. Zunachst ist die kompakte 
Keule hier relativ kurz und iiber- 


ragt das Gehirn nur unwesentlich. AuBerdem lést sich der Kopfdarm 
nicht mit einer Zellreihe, sondern mehrreihig vom Darmkanal ab. 
AuBerordentlich gut lassen sich wiederum die normalen, dicht mit 
Nahrungstropfen unterschiedlicher Gréfe angefillten Verdauungszellen 
von den Zellen des chordoiden Kopfdarmes unterscheiden. Nur eine 
Zelle kénnte in dem abgebildeten Kopfdarm (x in Abb.7) als 
Ubergangszelle angesprochen werden, da sich in dieser noch wenige 
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Nahrungstropfen nachweisen lieBen. Die Zellgrenzen sind im chor- 
doiden Gewebe wie im normalen Darmepithel sehr gut ausgebildet. 
Die groBen Kerne sind rundlich bis oval. Die Kopfdarmzellen ent- 
halten groBe Vakuo- 
len; das sparliche 
Plasma ist zum Teil 9 
in den Wandbezirken ‘ 
gelegen, durchsetzt Y 
zum Teil in feinen 7 
Straingen den vaku- ~ 
olenreichen Innen- 
raum. Sa 
Den __ interessan- TOT 
testen Typ liefert 
schlieBlich der Kopf- 
darm von Polystyliphora filum 
Ax (Abb. 8 und 9). Er besteht 
aus 12—14 groBen, tiberwiegend 
zylindrischen Zellen, die zu einem 
soliden Stiitzstab geldrollenartig 
-hintereinandergereiht sind. Dabei 
liegt der Kopfdarm von Poly- 
styliphora fast ganz hinter dem 
Gehirn, nur die beiden vordersten 
Zellen sind stark abgeflacht und 
tiberlagern das Gehirn. Die Au- 
Benflache des Kopfdarmes wird 
von einer kraftigen Basalmem- 
bran gebildet, einer direkten Fort- 
setzung der Basalmembran des 
Darmepithels. Jeweils zwischen 
zwei Kopfdarmzellen ist die Ba- Abb. 7 
salmembran zu einer Furche nach Abb. 6. u. 7. Coelogynopora schulzii MEIXNER 
* 2 Abb. 6. Sagittalrekonstruktion des Vorder- 
innen eingezogen. In Fortsetzung-“endes mit Kopfdarm. g Gehirn; st Stato- 
dieser Furchen durchsetzen Schei- cyste. —k Kopfdarm;7i Darmkanal; Abb. 7. 
Kopfdarm aus derselben Schnittserie. 
ben dichten Plasmas den Stiitz- x ,,Ubergangszelle“ 
stab und geben damit eine klare 
Abgrenzung der einzelnen Bauelemente. Auch die dorsale und ventrale 
Wand jeder Zellkammer ist mit einer schmalen Schicht dichten Plasmas 
bekleidet. Der Innenraum wird dagegen nur von einem lockeren Plasma- 
netz durchzogen. Die Kerne liegen wandstiindig ; in zwei Fallen scheinen 
je zwei Kerne in einer Zelle zu liegen, normalerweise ist jedoch nur ein 


Kern in einer Zelle vorhanden. 
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Die Frage nach der funktionellen Bedeutung des chordoiden Kopf- 
darmes findet ihre Beantwortung in der Lebensweise dieser Turbellarien. 
Alle proseriaten Turbellarien, welche einen chordoiden Kopfdarm be- 
sitzen, sind spezifische Bewohner des Sandbodens. Sie ziehen den 
schlanken, oft fadenférmigen Kérper unter wechselnder Streckung und 
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Abb. 9 


Abb. 8 u. 9. Polystyliphora fitum Ax. — Abb. 8. Sagittalrekonstruktion des Vorderendes 
mit Kopfdarm. ram Rhamniten; g Gehirn; k Kopfdarm; rhd Rhamnitendriisen. — 
Abb. 9. Ausschnitt des Kopfdarmes aus einer anderen Sagittalschnittserie 


Kontraktion durch die Hohlraume des Sandliickensystems (Coelogyno- 
pora, Nematoplana, Polystyliphora) oder schnellen mit hoher Bewegungs- 
intensitét und unter staéndigem Wechsel der Richtung voran (Oto- 
planiden). In Analogie zur Biologie der Enteropneusten, bei denen das 
Stomochord eine Stiitzfunktion bei der Bohrarbeit der Eichel iiber- 
nimmt, kann auch bei den genannten Turbellarien der solide, chordoide 
Kopfdarm als ein Stiitzorgan fiir das beim Durchdringen des dichten 
Sandgefiiges besonders beanspruchte Vorderende gedeutet werden. 
Kine Gliederung der bisher bekannten Kopfdarmbildungen ist in 
Form einer Stufenreihe méglich, die den zunehmenden Grad der histo- 
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logischen Differenzierung des chordoiden Stiitzgewebes aufzeigt (Merk- 
malsphylogenie!). Der stammesgeschichtliche Zusammenhang der in den 
einzelnen Stufen angefiihrten Gruppen und Gattungen bleibt unberiick- 
sichtigt. 

1. Ausgangssituation: Kopfdarm mit normalen Darmepithelzellen und 
zentralem Hohlraum; mit Verdauungsfunktion. Verbreitet bei Poly- 
claden und Tricladen, bei denen der Kopfdarm sogar pracerebrale Ver- 
zweigungen aufweisen kann. 

2. Kopfdarm mit diinner epithelialer Auskleidung oder unregel- 
mafigem syneytialen Wandbelag wechselnder Ausdehnung. Zentraler 
Hohlraum vorhanden, keine Verdauungsfunktion. Bekannt in der Fa- 
milie der Otoplaniden (Parotoplaninae, einige Otoplaninae), morpho- 
logisch méglicherweise eine sekundaére Vereinfachung aus Stufe 3 (Ax 
1956). 

3. Kopfdarm solide, keulenférmig. Mit typischem chordoiden Gewebe 
in Form dicht aneinanderschlieBender vakuolenreicher Zellen. Die Ver- 
bindung zwischen Verdauungsabschnitt und der rostralen keulenformigen 
Anschwellung des Kopfdarmes kann mehrreihig sein (Coelogynopora 
Abb. 7) oder kappenformig seitlich am Gehirn herabziehen (Otoplana 
Abb. 3), ttberlagert das Gehirn haufiger jedoch in einem annahernd ein- 
reihigen Zellstab (Nematoplana Abb. 4). ; 

Zur Stufe 3 gehoren zahlreiche Gattungen folgender Familien: Oto- 
planidae: Otoplana, Kata (Marcus 1949, Fig. 70; 1950, Fig. 113), u. a. 
Nematoplanidae: Nematoplana (Abb. 4 und 5, MEIxneER 1938, Fig. 44; 
Marcus 1949, Fig. 91; Marcus 1950, Fig. 122), T’abaota (Marcus 1950, 
Fig. 130). Monocelididae: Coelogynopora (Abb. 6 und 7), Togarma (Mar- 
cus 1949, Fig. 59), Mesoda (Marcus 1949, Fig. 66), Vanuccia (Marcus 
1954, Fig. 59) u.a. 

Abgesehen von der vielfach einreihigen Anordnung dorsal] des Ge- 
hirns entspricht dieser Typ dem vielzelligen Aufbau der Chorda dorsalis, 
oder der seltener auftretenden mehrreihigen Anordnung entodermaler 
Zellen in den Tentakeln von Hydroidpolypen (T'ubularia). 

4. Kopfdarm solide, ein chordoider Stiitzstab aus einer Reihe hinter- 
einandergeschalteter Zellen. Diese letzte Stufe des ,,Geldrollenstadiums“ 
ist bisher nur von Polystyliphora filum Ax (Abb.8 und 9, Familie 

_Polystyliphoridae) bekannt. Sie ist mit dem Geldrollenstadium in der 
Ontogenie der Chorda dorsalis (ScHAUINSLAND, REMANE) sowie der ein- 
reihigen entodermalen Tentakelachse vieler Hydroidpolypen vergleichbar. 

Mit dem Stiitzorgan der proseriaten Turbellarien koénnen wir also 
einen neuen Fall vorlegen, bei welchem das chordoide Gewebe dem Ento- 
derm entstammt. Diese Ableitung ist vom histologischen Standpunkt 
leicht verstandlich, da das Entoderm durch seinen Vakuolenreichtum 
fiir die Entwicklung eines chordoiden Gewebes pradisponiert erscheint. 
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Die zunehmende Vakuolisierung der Entodermzellen 1a8t sich besonders 
deutlich auch in den Tentakelachsen der Hydroidpolypen verfolgen, wie 
es schon die vorziiglichen Abbildungen von F. E. Scuuuze fiir Cordylo- 
phora (1871) oder Syncoryne (1873) zeigen. 

Das chordoide Stiitzorgan der Turbellarien ist in Anpassung an die 
speziellen Lebensbedingungen im Sandliickensystem in einem eng 
umgrenzten Verwandtschaftskreis psammobionter Proseriaten entstan- 
den. Der Gedanke an eine Homologieverknipfung mit dem Stomo- 
chord der Enteropneusten ist damit ebenso einwandfrei zu verneinen wie 
bei einem entsprechenden Vergleich der chordoiden Tentakelachsen von 
Hydroidpolypen mit dem Stomochord der Enteropneusten oder dem 
Kopfdarm der Turbellarien. Es handelt sich in den genannten Tier- 
gruppen um unabhangige Bildungen, die infolge ahnlicher funktioneller 
Beanspruchung bestimmter Korperteile parallel zueinander aus dem 
Darmkanal hervorgegangen sind. 

Auf der anderen Seite ist mit der Haufung sicher belegbarer Falle 
von Parallelentstehung eines chordoiden Stiitzorgans bei Wirbellosen 
aber ein erneuter, indirekter Hinweis gegeben, daB der viel diskutierte 
Versuch einer Homologisierung des Stomochords der Enteropneusten 
mit der Chorda dorsalis der Wirbeltiere sehr zweifelhaft ist. 
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A. Einleitung, Problemstellung und Methodik 


Die Oribatiden sind an den biologischen Prozessen im Boden wesent- 
lich beteiligt. Nach den Untersuchungen ScHustTsRs (1956a) ,,liegt die 
bodenbiologische Bedeutung der Oribatiden in der Aufarbeitung von 
Bodenmikrophyten und von makrophytischem Bestandesabfall, wobei 
durch die mechanische Zerkleinerung des Pflanzenmaterials eine Ver- 
groBerung der Angriffsflichen fiir die humifizierend wirkenden physi- 
kalisch-chemischen und auch mikrobiellen Bodeneinfliisse geschaffen 
wird. Wahrend der Darmpassage ist keine Humifizierung, insbesondere 
des Lignins, jedoch eine ginstige Aufbereitung des Pflanzenmaterials 
fiir die spater ablaufende endgiiltige Humifizierung der im Boden 
lagernden Losungsballen anzunehmen.* 

Das Ziel dieser Arbeit bestand in der Ermittlung der Reaktion der 
Oribatiden in Faktorenkomplexgefallen kontinuierlich verbundener, na- 
tiirlicher und kultivierter Standorte, um hierdurch ihre Milieuempfind- 
lichkeit und die 6kologische Differenzierung (der die Verteilung der 
Oribatiden regeInden Bodenfaktoren) der Oberflache des Bodens — dem 
Lebensraum wirtschaftlich bedeutender Schadlinge — zu demonstrieren. 
Untersucht wurden je ein Milieugefalle in fiimf verschiedenen Ober- 
flichentypen von Béden: Inlanddiine, Wald, Hochmoor, Flachmoor und 
Griinland (Abschnitt B, ITT). 

Voraussetzungen zur dkologischen Auswertung der statistisch er- 
~ mittelten Verteilung der Oribatiden in speziellen Milieugefallen sind ein 
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Identitétsnachweis der gefundenen Arten (Abschnitt B, I) und die Kennt- 
nis ihrer Verteilung im gesamten geologisch-physiographisch abgrenz- 
baren Gebiet, dem die Milieugefille zuzurechnen sind (Abschnitt B, IT). 


Die Auslese der Proben (etwa 500 cm) erfolgte in einem kastenférmigen mit 
12 Papptrichtern versehenen Berlese-Apparat. Die Warmeabgabe konnte durch 
ein in drei Stufen verstellbares und mit regulierbaren Luftklappen ausgestattetes 
Beleuchtungsbrett mit Kohlefadenbirnen (10 HK) sukzessive gesteigert werden. 
Zur Vermeidung méglicher phanologischer Unterschiede wurden die Proben der 
fiinf Gefille zur gleichen Jahreszeit (Juni, Juli) gezogen. Der Gesamtraum eines 
Milieugefalles ist durch physiographische, pflanzensoziologische und bodenkund- 
liche Angaben gekennzeichnet, seine Standorte besonders durch bodenmikromor- 
phologische Charakteristika. Die Feuchtigkeit des Substrates wird in den Stufen 
naB (Wasser leckt aus der Probe) — feucht (Wasser aus der Probe auspreBbar) — 
frisch (kein Wasser auspreBbar, Hand taufrisch) — trocken (Hand trocken) an- 
gegeben. 

Die Untersuchungen wurden im Rahmen des Biozénoseforschungs-Programmes 
der Deutschen Forschungsgemeinschaft am Institut fir Grimlandfragen der Bio- 
logischen Bundesanstalt in Oldenburg i. O. ausgefiihrt. 


B. Eigene Untersuchungen 
I. Identitaétsnachweis der gefundenen Arten 


Die unzureichende Beschreibung und Abbildung vieler Oribatei 
macht einen Identitaétsnachweis der gefundenen Arten erforderlich (vgl. 
KNULLE 1956a). Die Arten sind in der nachfolgenden Liste mit ihren 
heute giiltigen Namen alphabetisch angefiihrt. Sie sind im Sinne der 
bei jeder Art genannten Literaturstelle identifiziert. 


Achipteria coleoptrata (Linnanus 1758), SrLunick 193la: p. 699, Fig. 4, 5; vel. 
v. D. HammeEn 1952a, p. 112. 

A. quadridentata (WiLLMANN 1951), Win~tMANN 1951a: p. 168, Fig. 37. 

Adoristes ovatus (C. L. Koon 1840), v.p. Hammen 1952a: p. 76, Fig. 7h, i. 

Allogalumna tenuiclavus (BERLESE 1908), Wintmann 1931la: p. 177, Fig. 301. 

Ameronothrus schneideri (OUpEMANS 1904), WiLLMANN 1937a: p. 158. 

Anachipteria deficiens GRANDJEAN 1932, GRANDJBAN 1932a: p. 301, Fig. 5, 6. 

Astegistes pilosus (C. L. Kocu 1840), WiLLMANN 1931a: p. 151, Fig. 210, 211. 

Brachychthonius berlesei WILLMANN 1928, Evans 1952a: p. 234, Fig. 4. 

. bimaculatus WILLMANN 1936, WILLMANN 1936a: p. 290, Abb. 22. 

. crenulatus JAcoT 1938, Hammur 1952a: p. 408, Fig. 3. 

ensifer STRENZKE 1951, StRENZKE 1951a: p. 238, Abb. 4. 

. furcillatus WILLMANN 1942?, STRENZKE 1951a: p. 236. 

. hungaricus BaLogH 1948, Evans 1952a: p. 236, Fig. 6. 

. hystricinus Forsstunp 1942, Forsstunp 1942a: p. 4, Fig. 5. 

jacott Evans 1952, Evans 1952a: p. 235, Fig. 5. 

. jugatus JAcoT 1938 suecicus ForsstunD 1942, ForssLunp 1942a: p. 8, Fig. 11; 

vgl. v. p. HammEn 1952a: p. 19. 

. laticeps STRENZKE 1951, SrrmnzKE 1951a: p. 240, Abb. 5. 

. marginatus ForssLuND 1942, Forsstunp 1942a: p. 6, Fig. 7; SrRENzKE 1951a: 

p. 242, Abb. 7. 


- scalaris ForssLunD 1942, Forsstunp 1942a: p. 2, Fig. 3a, b. 
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B. sellnicki Sta Toor 1930, Evans 1952a: p. 230, Fig. 2 unterscheide ich (sensu 
Evawns!: nach meiner Ansicht = B. sellnicki sensu SrRENZKE 1951a) von B. sca- 
laris ForssLuND; vgl. STRENZKE 1955a: p. 19. 

B. semiornatus Evans 1952, Evans 1952a: p. 237, Fig. 8. 

B. zelawaiensis SELLNICK 1928, Evans 1952a: p. 233, Fig. 3. 

Caleremaeus monilipes (MicHaEL 1882), WILLMANN 1931a: p. 127, Fig. 126, 127. 

Camisia biwrus (C. L. Kock 1839), Senunick u. Forsstunp 1955a: p. 479, Abb. 9. 

C. segnis (HERMANN 1804), SELLNICK u. ForssLuND 1955a: p. 491, Abb. 15. 

C. spinifer (C. L. Kocw 1836), Sernyick u. Forssnunp 1955a: p. 493, Abb. 16. 

Carabodes coriaceus (C. L. Kocu 1836), SeLinrck u. Forsstunp 1953a: p. 381, 
Abb. 7. 

C. femoralis (NicoLeT 1855), SELLNICK u. ForsstunD 1953a: p. 386, Abb. 10. 

C. forsslundi SELLNICK 1953, SELLNICK u. ForssLuND 1953a: p. 383, Abb. 9. 

C. labyrinthicus (MicHAEL 1879), SELLNICK u. ForssLunD 1953a: p. 387, Abb. 12. 

C. marginatus (MicHaEL 1884), SELLNICK u. ForssLunp 1953a: p. 382, Abb. 8. 

C. minusculus BERLESE 1923, SELLNICK u. ForssLuND 1953a: p. 388, Abb. 13. 

Cepheus cepheiformis (NicoLET 1855), WILLMANN 1931a: p. 147, Fig. 193; vgl. 
v. D. HammMEn 1952a: p. 73. 

Ceratozetes furcatus (PEARCE u. Wars. 1905), WiLLMANNI] 931a: p. 163, Fig. 252. 

C. mediocris BERLESE 1908, Caro u. Marria 1934a: p. 2, Fig. 1—4; v. p. Ham- 
MEN 1952a: p. 95, fig. 7o. 

C. minimus SELLNICK 1928, WILLMANN 1931a: p. 165. 

C. parvulus (SELLNICK 1922), WILLMANN 1931a: p. 164, Fig. 253. 

C. thienemanni WILLMANN 1943, WILLMANN 1943a: p. 232, Abb. 14, 15a, b. 

Ceratoppia quadridentata (HALLER 1882), WILLMANN 1937/38a: p. 151. 

C. sexpilosa WILLMANN 1937/38, WILLMANN 1937/38 a: p. 151. ~ 

Chamobates cuspidatus (MICHAEL 1884), WILLMANN 1931a: p. 163, Fig. 250. 

Ch. incisus v.D. HAMMEN 1952, v. D. HAMMEN 1952a: p. 91. 

Ch, schiitzi (OUDEMANS 1902), v. D. HAMMEN 1952a: p. 92, fig. 9a. 

Cymbaeremaeus cymba (NicoLeT 1855), WittMAaNN 1931a: p. 118, Fig. 91, 91a. 

Dameobelba minutissima (SELLNICK 1920), GRANDJEAN 1953a: p. 291, Fig. 2. 

Diapterobates humeralis (HERMANN 1804), GRANDJEAN 1936a: p. 77, Fig. 87. 

Eniochthonius grandjeanit v. D. HAMMEN 1952, WILLMANN 1931a: p. 100, Fig. 21, 22 
(sub Hypochthoniella pallidula); vergl. v. D. HAMMEN 1952a, p. 13. 

Eremaeus oblongus C. L. Kocu 1836, StRENZKE 1955a: p. 40, Fig. 7. 

Eulohmannia ribagat Brriese 1910), WittMANN 1931a: p. 95, Fig. 10,11. 

Euphthiracarus cribrarius (BERLESE 1904), WILLMANN 1931a: p. 194, Fig. 360,361. 

Euzetes globulus (NIcoLET 1855), WILLMANN 1931a: p. 166, Fig. 261 (sub EH. semi- 

nulum); vgl. v.D. HAMMEN 1952a, p. 95. 

Fuscozetes fuscipes (C. L. Kocu 1841), Wmimann 1931a: p. 168, Fig. 269, 270. 

Galumna (Galumna) alata (HERMANN 1804), GRANDJEAN 1936 a: p. 94, Fig. 12—14. 

G. (G.) elimata (C. L. Koc 1841), Wittmann 1931a: p. 178, Fig. 302, (sub G. 
obvius); vgl. Vv. D. HAMMAN 1952a: p. 114. 

G. (G.) lanceata (OupEMANS 1900), WILLMANN 1931a: p. 176, Fig. 297. 

G. (Pergalumna) nervosa (BERLESE 1915), WILLMANN 1931a: p. 176, Fig. 295, 296. 

Gustavia fusifer (C. L. Kocu 1841), Seriniox 1931a: p. 710, Fig. 14, 15. 

Hermannia gibba (C. L. Kocu 1839), Wittmann 1931 a: p. 114, Fig. 77. 

H. pulchella Wittmann 1952, WILLMANN 1952a: p. 172. 

Hermanniella granulata (NicoLEeT 1855), GRANDJEAN 1931a: p. 654, Fig. 1A, B; 
v. D. HAMMEN 1952a: p. 64, fig. 7b—d. 

Humerobates rostrolamellatus GRANDJEAN 1936, GRANDJEAN 1936a: Fig. 8B; WILL- 
MANN 1931a: p. 167, Fig. 264 (sub H. fungorum). 
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Hydrozetes lacustris (MicHarL 1882), WittMaNN 1931la: p. 138, Fig. 163—165; 
GRANDJEAN 1948a, 1949 a. 

Hypochthonius rufulus (C. L. Kocx 1836), WiLtMANN 1931a: p. 99, Fig. 19, 20c, d. 

Liacarus coracinus (C. L. Kocu 1841), PscHorn-WatcHER 1951a: p. 177, Abb. 1; 
WILLMANN 19381a: p. 152, Fig. 214. 

Licneremaeus licnophorus (MicHAEL 1882), Paott 1908a: p. 85, Taf. V, fig. 37. 

Liebstadia similis (MicHaEL 1888), WILLMANN 1931a: p. 153, Fig. 219. 

Limnozetes rugosus (SELLNICK 1923), WILLMANN 1931la: p. 170, Fig. 278—280. 

Limnozetes sphagni (MicHaEL 1884) foveolatus WILLMANN 1939, WILLMANN 1939a: 
p- 452; vgl. Wittmann 193la: p. 170, Fig. 276, 277; v. D. HaMMEN 1952a: 
p. 103; GRANDJEAN 1951la. 

Malaconothrus gracilis v. bp. HAMMEN 1952 ?, KNULLE 1957a: p. 156, Abb. 5—8, 
28, 29. 

Melanozetes mollicomus (C. L. Kocu 1840), Wittmann 1931 a: p. 167, Fig. 266, 267. 

Micreremus brevipes (MicHAEL 1888), Wit~tMANN 1931a: p. 117, Fig. 86, 90. 

Minunthozetes semirufus (C. L. Kocu 1840), Wittmann 1931a: p. 174, Fig. 288. 

Nanhermannia areolata STRENZKE 1953, STRENZKE 1953a: p. 69, Abb. 1. 

N. comitalis BERLESE 1916, WILLMANN 1931a: p. 96, Fig. 13, 13a. 

N. elegantula BeRLEsSE 1913, STRENZKE 1953a: p. 72, Abb. 3. 5c. 

N. nana (NIcoLET 1855), STRENZKE 1953a: p. 74, Abb. 4, 5a. 

N. pectinata STRENZKE 1953, STRENZKE 1953a: p. 70, Abb. 2, 5b. 

Nothrus palustris C. L. Kocu 1840, SELLNICK u. FoRssLuND 1955a: p. 498, Abb. 39 
bis 41. 

N. pratensis SELLNICK 1929, SELLNICK u. FoRSSLUND 1955a: p. 503, Abb. 42—44. 

N. silvestris NicouetT 1855, SELLNICK u. FoRssLUND 1955a: p. 504, Abb. 45—47, 
p. 506, Abb. 30—32; vgl. v. D. HAMMEN 1952a: p. 34. 

Oppia clavipectinata (MicHAEL 1885), WiLLMANN 1931a: p. 133, Fig. 151; vergl. 

STRENZKE 1952a: p. 113. 

. maritima (WILLMANN 1929), STRENZKE 1951b: p. 720, Fig. 2. 

. maritima (WILLMANN 1929) acuminata STRENZKE 1951, STRENZKE 1951b: p. 721, 

Fig. 3. 

. minus (PAotr 1908), STRENZKE 1952a: p. 112; Paotr 1908a: p. 48, Tav. III, 

fig. 11. 

nova (OUDEMANS 1902), v. D. HAMMEN 1952a: p. 51, fig. 6a. 

. ornata (OUDEMANS 1900), Paortr 1908a: p. 54, Tav. IV, fig. 16 (sub Dameosoma 

tricarinatum ). 

. quadricarinata (MICHAEL 1885), WILLMANN 1931a: p. 128, Fig. 131. 

. subpectinata (OUDEMANS 1900), WiLLMANN 1931a: p. 132, Fig. 150; Paotr 1908 a: 

p. 51, Tav. ITI, fig. 14, Tav. V, fig. 44. 

O. translamellata (WILLMANN 1923), WiLLMANN 193la: p. 129, Fig. 133;> vgl. 
TuXEN 1943a;: p. 324. 

O. unicarinata (PAaot 1908), v. Dp. HAMMEN 1952a: p. 55, fig. 6e, g. 

Oribatella arctica Sia THoR 1930 litoralis SrreNzKE 1950, STRENZKE 1950a: p. 157, 
1 Abb. 

O. quadricornuta (MicHAEL 1884), WiLtMANN 1931la: p. 180, Fig. 310, (sub O. 
calcarata) ; vergl. v. D. HAMMEN 1952a: p. 104. 

Oribatula tibialis (NicoLT 1855), WILLMANN 1931a: p. 155, Fig. 225; vergl. v. p. 
HAMMEN 1952a: p. 80. 

Oribella lanceolata (MicHABL 1885), WILLMANN 1981la: p. 133, Fig. 154 (sub O. 
castanea); vgl. GRANDJHAN 1936a: p. 75. 

O. paoli (OuDEMANS 1913), WILLMANN 1931a: p. 134, Fig. 156. 

Parachipteria punctata (NrcoLET 1855), v. D. HAMMEN 1952a: p. 107, figs. 10a, 
d—f (= Notaspis italicus sensu WILLMANN 1931a: p. 183, Fig. 319) 
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P. willmanni v. D. HamMENn 1952, v. Dp. Hammen 1952a: p. 109, figs. 10b, g,h 
(= Notaspis punctatus sensu WILLMANN 1931a: p. 183, Fig. 315—318). 

Pelops acromios (HERMANN 1804), SELLNICK 1931a: p. 697, Fig. 2a; GRANDJEAN 
1936a: p. 83, Fig. 9—11. 

. bilobus SELLNICK 1928, WILLMANN 1931a: p. 185, Fig. 328. 

. brevicuspis KNULLE 1954, KNULLE 1954a: p. 216, Abb. 1. 

duplex BERLESE 1916, WiLLMANN 1943a: p. 235, Abb. 16, 17. 

. hygrophilus KNULLE 1954, KNULLE 1954a: p. 217, Abb. 2, 3. 

. occultus C. L. Kocw 1836, WitLMAnN 1951b: p. 172, Abb. 15. 

. plicatus (C. L. Kocx 1836), Wimitmann 1951b: p. 173, Abb. 16 [sub P. auritus 
C. L. Kocu; die Unterschriften von Abb. 16 (P. auritus) u. Abb. 17 (P. similis) 
wurden irrtiimlich verwechselt]; vgl. v.p. Hammen 1952a: p. 120, fig. 12e. 

P. strenzkei KNULLE 1954, KNULLE 1954a: p. 218, Abb. 4, 5. 

Peloptulus montanus HuLL 1914, WiLLMANN 1931a: p. 188, Fig. 340. 

P. phaenotus (C. L. Kocu 1841), Wittmann 1931a: p. 188, Fig. 339. 

Phauloppia lucorum (C. L. Kocw 1841), Wittmann 19381a: p. 136, Fig. 161 (sub 
Oribata geniculatus). 

Phthiracarus globosus (C. L. Kocn 1841), Wittmann 1928a: p. 165, Fig. 14, l5a; 
WILLMANN 1931a: p. 193, Fig. 354, 355. 

Ph. laevigatus (C. L. Kocw 1836), Jacor 1936a: p. 167, Fig. 1—6. 

Ph. piger (Scopott 1763), WILLMANN 1931a: p. 192, Fig. 35la; vgl. STRENZKE 
1952a: p. 154. 

Ph. testudineus (C. L. Kocu 1841), Jacor 1936a: p. 170, Fig. 7—12. 

Platynothrus peltifer (C. L. Kocw 1839), SeL~unick u. Forsstunp 1955a: p.515, 
Abb. 17, 18. 

Pl. thori (BERLESE 1904), SzLLNIcK u. ForsstunD 1955a: p. 521, Abb. 23—25. 

Porobelba spinosa (SELLNICK 1920), WitMANN 193la: p. 124, Fig. 117; vel. 
GRANDJBAN 1936a: p. 67. 

Protoribates lophotrichus (BERLESE 1904), WILLMANN 1931a: p. 160. Fig. 238, 239. 

Pseudotritia ardua (C. L. Kocu 1841), Wittmann 1931la: p. 194, Fig. 358, 359; 
vgl. Jacot 1936a: p. 184. 

Ps. duplex GRANDJEAN 1953, GRANDJEAN 1953b: p. 157. 

Ps. minima (BERLESE 1904), SeLunick 1923a: p. 21, Fig. 11, 22, 33. 

Ps. punctum (C. L. Koon 1839), Wittmann 1931a: p. 173, Fig. 285. 

Punctoribates quadrivertex (HALBERT 1920), WmtMaNN 1937a: p. 158, Fig. 4. 

P. sellnicki WiLLMANN 1928, Wittmann 1931a: p. 173, Fig. 286. 

Scutovertex minutus (C. L. Kocu 1836), StRENZKE 1943a: p. 66, Abb. 13, 15; vgl. 
STRENZKE 1952a: p. 120. Auch im eigenen Material sind nur die typischen 
Stiicke von den folgenden Tieren zu trennen. 

S. sculptus MicHaEL 1879, STRENZKE 1943a: p. 66, Abb. 12, 14,16; vgl. STRENZKE 
1952a: p. 120. 

Suctobelba acutidens ForssLuND 1941, SrTRENZKE 1951lc: p. 151, Abb. 6. 

S. acutidens ForsstunD 1941 lobata StRENZKE 1950, StRENZKE 1951c: p. 152, 

Abb. 7. 

. falcata Forsstunp 1941 SrrmnzKeE 1951c: p. 155, Abb. 13. 

. forsslundi STRENZKE 1950, STRENZKE 1951c: p. 162, Abb. 19. 

. longirostris FoRssLUND 1941, STRENZKE 1951c: p. 150, Abb. 4. 

. palustris ForssLuUND 1953, STRENZKE 1951c: p. 159. Abb. 16. 

. perforata STRENZKE 1950, STRENZKE 1951 c: p. 157, Abb. 15. 

sarekensis FORSSLUND 1941, STRENZKE 1951c: p. 154, Abb. 10. 

_ similis ForSsLUND 1941, StRENZKE 1951lc: p. 151, Abb. 5. 

. singularis STRENZKE 1950, STRENZKE 1951c: p. 156, Abb. 14. 

. subcornigera FoRSSLUND 1941, STRENZKE 1951c: p. 155, Abb. 12. 
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8. subtrigona (OupEMANS 1900), StRENZKE 195le: p. 161, Abb. 18 (sub S. inter- 
media); vgl. Vv. D. HAMMEN 1952a: p. 50. 

S. trigona (MicHaEL 1888), SrRENZKE 1951c: p. 148; vgl. v. D. HamMEN 1952a: 

48. 

S. ites (MicHaEL 1888) granulata v. D. HAMMEN 1952, STRENZKE 1951c: p. 148, 
Abb. 1; vgl. v. p. HammMeEn 1952a: p. 48. 

S. tuberculata StRENZKE 1950, STRENZKE 1951c: p. 163, Abb. 20. 

Scheloribates confundatus SELLNICK 1928, v.D. HammEN 1952a: p. 84, fig. 7s; 
WILLMANN 1931a: p. 159, Fig. 234. 

Sch. laevigatus (C. L. Kocu 1836), v. D. HAMMEN 1952a: p. 87, fig. 7r, t.; WILLMANN 
1931la: p. 160, Fig. 237. 

Sch. latipes (C. L. Kocn 1841), v. p. HAMMEN 1952a: p. 86, fig. 7q, u; WILLMANN 
193la: p. 159, Fig. 235. 

Sch. pallidulus (C. L. Koc# 1841), v. p. HamMEN 1952a: p. 86, fig. 7p, v; WILL- 
MANN 1931a: p. 159, Fig. 236. 

Steganacarus magnus (NicoLeT 1855), WiLLMANN 1931a: p. 191, Fig. 347, 348 
(sub Hoploderma m.). 

St. striculus (C. L. Koc 1836), Wittmann 1931la: p. 190, Fig. 346 (sub Hoplo- 
aerma s.). 

Tectocepheus concurvatus KNtLun 1954, Knits 1954b: p. 296, Abb. 18—20. 

. coniunctus KNULLE 1954, Kntuue 1954b: p. 298, Abb. 21. 

. cuspidentatus KNULLE 1954, KntLtur 1954b: p. 293, Abb. 13—16. 

. tenuis KNULLE 1954, KNULLE 1954b: p. 290, Abb. 9—11. 

. velatus MicHaEL 1880, KNULLE 1954b: p. 286, Abb. 6—8, 12. 

. velatus MicHAEL 1880 sarekensis TRAGARDH 1910, KNULLE 1954b: p. 281, 

Abb. 1—5. 

Tegoribatus latirostris (C. L. Kocn 1844), Wimtmann 1931la: p. 179, Fig. 307; 
GRANDJEAN 19538 a: p. 286, Fig. 1. 

Trhypochthoniellus. excavatus (WILLMANN 1919), WILLMANN 1981a:. p. 104, Fig. 36 
(sub Trhypochthonius e.). 

Trhypochthonius cladonicola (WILLMANN 1919), WILLMANN 1931a: p. 103, Fig. 34 
Trh. cladonicola (WmtMANN 1919) sclerotricha (WmLMANN 1923), WiLLMANN 
1923a: p. 475, Taf. 7, Fig. 5—7. ’ 

Trh. tectorum (BERLESE 1896), Wit~MANN 1931 a: p. 103, Fig. 32. 

Trichoribates incisellus (KRAMER 1897), Wit~LMANN 1931a: p. 169, Fig. 273. 

Tr. novus (SELLNICK 1928), WILLMAN 1931 a: p. 170, Fig. 275. 

Tr. trimaculatus (C. L. Kocw 1836), Wittmann 1931a: p. 169, Fig. 272. 

Trimalaconothrus foveolatus WILLMANN 1931, KNULLE 1957a: p. 162, Abb. 33. 

Tr. glaber (MicHAEL 1888), KNtLLE 1957a: p. 161, Abb. 32. 

Tr. novus SELLNICK 1921, Knitin 1957a: p. 160, Abb. 1—4, 9—18, 18, 24, 25, 

30, 31. 

Tr. sculptus KNULLE 1957, Knitie 1957a: p. 163, Abb. 34, 35. 

Tropacarus sp., STRENZKE 1952a: p. 152 [sub curtipilus (BERL.) (?)]. Meine Exem- 
plare stimmen mit dem Originalmaterial SrRENzKES iiberein. 

Xenillus tegeocranus (HERMANN 1804), WinnMaNN 1981a: p. 145, Fig. 187. 
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II. Synusien und Isovalente Gruppen der norddeutschen Tiefebene 


Zur nachfolgend durchgefiihrten dkologischen Klassifikation der Oribatei der 
norddeutschen Tiefebene sind die Arbeit von STRENZKE (1952a,hier ist die Literatur 
bis 1951 verarbeitet!), spater publizierte Untersuchungen (besonders v. p. HAMMEN 


* Zur dkologischen Charakteristik der Arten, die nicht von STRENZKE gefunden 
wurden, ist die Literatur ausgewertet (Zitate). 
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1952a, vgl. auch Literaturverzeichnis) und eigene Funde (107 Proben vgl. Tabelle1 
bis 5 und 96 Einzelproben,Standortangaben im folgenden!) verarbeitet. DieWertung 
der 6kologischen Bindung gilt zunachst nur fiir die norddeutsche einschl. nieder- 
landische Tiefebene. 


Standorte der Hinzelproben 


Grundwassernahes Griinland: 


a) Pr. 98—108. Feuchte Glyceria-Wiese mit Glyceria aquatica, Caltha palustris, 
Iris pseudacoris, Phallaris arundinacea, Juncus filiformis, Poa palustris, Agrostis 
alba, Lychnis flos cuculi, Poa trivialis, Senecio aquaticus. Der feuchte Boden ist von 
einer eng verflochtenen, frischen und 4—5 cm dicken Wurzelfilzschicht von Agrostis 
alba iiberzogen. Moose fehlen. (Hunte-Niederung bei Oldenburg i. O., 20. 5. 52.) 


b) Pr. 109—114. Nasse Seggenwiese mit Carex riparia, Carex leporina, Carex 
vesicaria, Carex acutiformis, Calamagrostis lanceolata, Pedicularis palustris, Valeri- 
ana dioeca, Comarum palustre, Equisetum palustre, Mentha aquatica, Rumesx acetosa, 
Lythrum salicaria, Agrostis alba, Poa palustris, Caltha palustris, Glyceria aquatica. 
Agrostis alba bildet eine nasse Wurzelfilzschicht. Moose fehlen. (Zwischenahner 
See, 23. 5. 52.) 

c) Pr. 115—120. Wechselfeuchte, saure Molinia-Wiese auf humifiziertem Sand- 
boden mit Molinia caerulea, Nardus stricta, Carex fusca, Luzula campestris, Poten- 
tilla silvestris, Festuca rubra. Kin dichter Wurzelfilz wird von Festuca rubra gebildet. 
Moose fehlen. (Lahe-Wiesen zwischen Edewechterdamm und -Altenoyte, 27. 5. 52.) 

Trockene Calluna-Sandheide auf humusfreiem Flugsand: 


a) Pr. 121, 122. Trockene versandete Moose zwischen Festuca ovina. Pr. 123 bis 
125. Mit Sand vermischter frischer Salix repens-Rohhumus aus einem dicht mit 
Salix repens iiberzogenen Sandhiigel. Pr. 126,127. Cladonien vermischt mit 
Kiefernnadeln am Boden eines lichten Kiefernbestandes im Sandgebiet. Pr. 128 
bis 132. Versandete frische Nadel-Streu des Kiefernbestandes. Pr. 133—141. 
Trockener Festuca ovina-Rohhumus im Corynephoretum. (Pr. 121—141 Biimmer- 
stede bei Oldenburg i. O., 7. 6. 52 und 24. 5. 52.) 

b) Pr. 142—144. Frische, 1 cm dicke, humusfreie Moosrasen auf reinem Sand. 
Pr. 145—147. Cladonien auf Sand. Pr. 148—150. Feuchte Polstermoosstellen im 
abfallenden Teil der mit Molinia durchsetzten Vegetation der trockenen Sandheide. 
Pr. 151—153. Calluna-Rohhumus im dichten Besenheide-Bestand. (Pr. 142—153 
Halenhorst, 31. 5. 52.) 

Salzwiesen der Meereskiiste: 

a) Pr. 154—162. Nasse bis feuchte Vaucheria-Rasen zwischen Glawx maritima, 
Juncus gerardi, Puccinellia maritima, Armeria maritima. Pr. 163—174. Frischer 
Rohhumus aus den hdher gelegenen Teilen der Salzwiese mit Artemisia maritima, 
Agrostis alba stolonifera, Festuca rubra littoralis. (Pr. 154—174 Jadebusen, 10.6.52.) 


Hochmoor: 

a) Pr. 175—177. Nasse Moose inmitten von Drosera-Bestanden auf Sphagnum- 
torfboden. Pr. 178, 179. Feuchte Sphagnum-Polster der Hochmoorflache. Pr. 180 
bis 183. Nasse Sphagnum-Polster am Rand eines Grabens. Pr. 184—186. Feuchte, 


1 Funde zur 6kologischen Erstorientierung und zur Einarbeit in die Gruppe 
sind nicht angefiihrt. Sie wurden zum gréBten Teil an den spater methodisch 
einheitlich untersuchten Standorten mit verschiedenen Ausleseverfahren und 
unterschiedlicher ProbengréBe gemacht. 

27* 
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flache Moospolster zwischen Parnassia palustris. (Pr. 175—186 Esterweger Dose, 
27. 5. 52.) 


Moosdecken auf Steinen: 


a) Pr. 187—193. Trockene Moos- und Flechtendecke auf Kalksteinen im Bota- 
nischen Garten Oldenburg i. O. 


Einander ahnliche und regelmaBig wiederkehrende Artenverbindungen 
einer bestimmten Lebensformgruppe? in einer bestimmten Lebensform- 
schicht (hier der Oribatei der Bodenoberfliche) zeigen gleiche — fur 
die Verteilung der betr. Gruppe in ihrer Schicht wirksame — ékologische 
Standortgegebenheiten an. In der Bodenzoologie ist fiir diese statistisch 
zu ermittelnden Artenkombinationen der Ausdruck Synusie? im Ge- 
brauch. 


Jeder Synusie kann in der Regel eine physiographisch unmittelbar 
faBbare Struktur, bzw. ein aus ihr abstrahierbarer Faktorenkomplex, 
Habitat? genannt, zugeordnet werden. 


Hauptkriterium fiir die Umgrenzung einer Synusie ist die regelmaBige 
Wiederholung konstant miteinander in einem bestimmten Abundanz- 
verhaltnis gekoppelter Arten. Der Typus einer solchen Artenverbindung 
wird aus dem konkreten sich wiederholenden Auftreten regelmaBig mit- 
einander in einem bestimmten Zahlenverhaltnis kombinierter Arten 
abstrahiert. Das Zusammentreten von Arten einer ausgewahlten syste- 
matischen Tiergruppe zu einer Synusie ist durch aéhnliche dkologische 
Anspriiche der die Verbindung unabhangig voneinander zusammen- 


setzenden Arten erklarbar. Eine solche Synusie ist ein rein statistischer 
Begriff. 


Der wiederholte Vergleich Synusie-Habitat erlaubt die ékologischen 
Beziehungen der Artenverbindung zu ihrer Lebensstétte wenigstens in- 
dikatorisch zu erkennen. Das bedeutet:—so man eine Indikation von 
Standorten des Bodens beabsichtigt — es lassen sich soviel typische 
Bodenstandorte der betr. Lebensformschicht unterscheiden, wie ihnen 
typische Synusien zugeordnet werden kénnen. 


Diesen Grundsatzen entsprechend werden hier die Synusien und ihre 
Habitats aufgezihlt. Es sind nur solche Arten beriicksichtigt, die in 
den Milieugefallen Gruppen bilden (vgl. Abschnitt B, IIT). In Anbetracht 
dieser Unvollstandigkeit wird daher besser und unverbindlicher der Aus- 
druck Synusie durch Artenverbindung ersetzt. Die Arten mit den 
héchsten Abundanzwerten stehen an den ersten Stellen. 


* Zur gleichen Lebensform gehéren Organismen, die in eine bestimmte Umwelt 
mit gleichen Struktur- und Verhaltenseigenarten eingepa&t sind (zit. TiscHLER 
1955, p. 44). 

2 sensu Gisin, STRENZKE, non BaLocu 1953, p. 163. 

3 sensu GISIN, STRENZKE, non TISCHLER. 


Oribatei im Boden x 405 


Artenverbindungen der Calluna-Sandheide (1, 2, 3) 


Verbindung 1. Habitat: Trockene Bodenauflagen (Flechten, Ericaceen-Roh- 
humus, Moose) auf konstant trockenem, humusfreien Sand der Calluna-Sandheide. 

Carabodes minusculus, Tectocepheus tenuis, Trichoribates trimaculatus, Camisia 
biurus, Carabodes marginatus, Trhypochthonius cladonicola, Suctovertex minutus, 
Humerobates rostrolamellatus, Camisia segnis, Pelops bilobus, Pelops acromios, 
Chamobates schiitzi, Camisia spinifer, Oppia minus. 

Verbindung 2. Habitat: Frische Bodenauflagen des Sandbodens der Calluna- 
Sandheide. 

Chamobates schiiizi, Steganacarus striculus, Galumna nervosa, Scheloribates con- 
fundatus, Camisia spinifer, Brachychthonius berlesei, Carabodes labyrinthicus, No- 
thrus silvestris, Pseudotritia ardua, Melanozetes mollicomus, Chamobates incisus, 
Oppia minus. 

Verbindung 3. Habitat: Feuchte Bodenauflagen grundwassernaher Molinietum 
nardetosum-Teile der Calluna-Sandheide. 

Pseudotritia ardua, Chamobates incisus, Brachychthonius berlesei, Steganacarus 
striculus, Galumna nervosa, Nothrus silvestris, Carabodes labyrinthicus, Scheloribates 
confundatus, Melanozetes mollicomus. 


Artenverbindungen bewaldeter Standorte (4, 5, 6) 


Verbindung 4. Habitat: Trockener Rohhumus, auch Moose, bewaldeter Stand- 
orte. 

Parachipteria punctata, Adoristes ovatus, Ceratozetes minimus, Brachychthonius 
"marginatus, Porobelba spinosa, Euphthiracarus cribrarius, Chamobates schiitzi, Tri- 
choribates trimaculatus, Camisia spinifer, Dameobelba minutissima, Carabodes mar- 
ginatus, Galumna lanceata, Hermannia gibba, Suctobelba acutidens, Camisia biurus, 
TIiacarus coracinus, EHulohmannia ribagai, Oribatella quadricornuta, Carabodes mi- 
nusculus, Suctobelba subtrigona, Nanhermannia areolata, Trhypochthonius cladont- 
cola, Oppia minus, Ceratozetes thienemanni. 

Verbindung 5. Habitat: Frischer Rohhumus, auch Moose, bewaldeter Stand- 
orte. 

Cepheus cepheiformis, Eniochthonius grandjeani, Steganacarus striculus, Nothrus 
silvestris, Parachipteria punctata, Adoristes ovatus, Dameobelba minutissima, Sucto- 
belba falcata, Oppia maritima, Porobelba spinosa, Pseudotritia ardua, Chamobates 
schiitzi, Brachychthonius marginatus, Suctobelba longirostris, Melanozetes mollicomus, 
Camisia spinifer, Carabodes labyrinthicus, Euphthiracarus cribrarius, Ceratozetes 
minimus, Suctobelba acutidens, Pelops duplex, Liacarus coracinus, Suctobelba sub- 
trigona, Pseudotritia minima, Hermannia gibba, Brachychthonius berlesei, Sucto- 
belba similis, Scheloribates confundatus, Galumna nervosa, Chamobates cuspidatus, 
Galumna lanceata, Oppia unicarinata, Chamobates incisus, Phthiracarus piger, Ori- 
batella quadricornuta, Suctobelba perforata, Xenillus tegeocranus, Hulohmannia riba- 
gai, Nanhermannia areolata, Oppia minus, Ceratozetes thienemanni, Suctobelba trigona 
granulata, Huzetes globulus. 

Verbindung 6. Habitat: Feuchte Bodenauflagen bewaldeter Standorte. 

Suctobelba perforata, Steganacarus striculus, Phthiracarus piger, Chamobates 
cuspidatus, Pseudotritia ardua, Pseudotritia minima, Oppia unicarinata, Xenillus 
tegeocranus, Oppia maritima, Eniochthonius grandjeani, Chamobates incisus, Sucto- 
belba falcata, Melanozetes mollicomus, Carabodes labyrinthicus, Suctobelba trigona 
granulata, Suctobelba longirostris, Cepheus cepheiformis, Nothrus silvestris, Brachych- 
thonius berlesei, Suctobelba similis, Scheloribates confundatus, Galumna nervosa, 
Pelops duplex, Euzetes globulus. 
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Artenverbindungen des Hochmoores (7, 8, 9) 


Verbindung 7. Habitat: Frische Bodenauflagen (besonders Ericaceen-Roh- 
humus und Flechten) des konstant feuchten Sphagnumtorfbodens der Hochmoore. 

Carabodes minusculus, Trhypochthonius cladonicola, Carabodes marginatus, T'ri- 
choribates trimaculatus, Camisia biurus, Pseudotritia ardua, Galumna nervosa, Steg- 
anacarus striculus, Eniochthonius grandjeani, Brachychthonius berlesei, Carabodes 
labyrinthicus, Suctobelba falcata, Cepheus cepheiformis, Chamobates incisus, Oppia 
unicarinata, Scheloribates confundatus, Nothrus silvestris, Oppia maritima, Stucto- 
belba longirostris, Pseudotritia minima, Melanozetes mollicomus, Pelops duplex, 
Phthiracarus piger, Chamobates cuspidatus, Suctobelba similis. 

Verbindung 8. Habitat: Feuchte Bodenauflagen des konstant feuchten Sphag- 
numtorfbodens der Hochmoore. 


Pseudotritia ardua, Steganacarus striculus, Pseudotritia minima, Oppia uni- 
carinata, Chamobates incisus, Eniochthonius grandjeani, Brachychthonius berlesei, 
Scheloribates confundatus, Suctobelba longirostris, Chamobates cuspidatus, Phthira- 
carus piger, Nothrus silvestris, Suctobelba falcata, Galumna nervosa, Oppia maritima, 
Cepheus cepheiformis, Suctobelba similis, Melanozetes mollicomus, Pelops duplex. 


Verbindung 9. Habitat: Konstant nasse Moose, besonders Sphagnen, des 
Hochmoores. 


Trimalaconothrus novus, Limnozetes sphagni foveolatus, Fuscozetes fuscipes, Ga- 
lumna elimata, Allogalumna tenuiclavus, Nanhermannia nana, H ypochthonius rufulus, 
Trimalaconothrus foveolatus, Punctoribates sellnicki, Trhypochthoniellus excavatus, 
Nothrus palustris, Parachipteria willmanni, Suctobelba palustris, Malaconothrus 
gracilis, Oppia translamellata, Platynothrus peltifer, Trimalaconothrus sculptus, 
Pelops strenzket. 


Artenverbindung des Bruchwaldes (10) 
Verbindung 10. Habitat: Bodenauflagen des Bruchwaldes. 


Steganacarus striculus, Malaconothrus gracilis, Platynothrus peltifer, Fuscozetes 
fuscipes, Nanhermannia nana, Platynothrus thori, Phthiracarus testudineus, Para- 
chipteria willmannt, Carabodes labyrinthicus, Melanozetes mollicomus, Hypochthonius 
rufulus, Galumna elimata, Astegistes pilosus, Oppia translamellata, Xenillus tegeo- 
cranus, Suctobelba perforata, Oribella paolii, Scheloribates confundatus, Euzetes glo- 
bulus, Suctobelba forsslundi, Suctobelba trigona granulata, Nanhermannia comitalis, 
Nothrus palustris, T'rimalaconothrus glaber, Brachychthonius scalaris, Achipteria 
quadridentata, Tectocepheus concurvatus, Gustavia fusifer, Brachychthonius ensifer, 
Suctobelba singularis, Pelops hygrophilus. 


Artenverbindungen des Griinlandes (11, 12, 13) 
Verbindung 11. Habitat: Konstant nasses Griinland. 


Phthiracarus testudineus, Trhypochthoniellus excavatus, Malaconothrus gracilis, 
Nanhermannia comitalis, Astegistes pilosus, Oribella paolit, Parachipteria willmanni, 
Galumna elimata, Platynothrus peltifer, Nanhermannia nana, Platynothrus thori, 
Scheloribates laevigatus, Peloptulus phaenotus, Brachychthonius sellnicki, Trimala- 
conothrus glaber, Brachychthonius scalaris, Fuscozetes fuscipes, Hypochthonius ru- 
fulus, Punctoribates sellnicki, Suctobelba palustris, Suctobelba forsslundi, Oppia 
translamellata, Tecjocepheus concurvatus, Suctobelba singularis, Nothrus palustris, 
Achipteria quadridentata, Gustavia fusifer, Brachychthoniusensifer, Pelops occultus, 
Pelops strenzkei, Liebstadia similis, Trichoribates novus, Ceratozetes mediocris, 
Pelops hygrophilus. 
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Verbindung 12. Habitat: Wechselfeuchtes, meist frisches Griinland. 
Peloptulus phaenotus, Oppia clavipectinata, Ceratozetes mediocris, Pelops oc- 
cultus, Liebstadia similis, Trichoribates novus, Scheloribates laevigatus. 


Verbindung 18. Habitat: SalzbeeinfluBtes Griinland. 

Scheloribates laevigatus, Trichoribates incisellus, Peloptulus phaenotus, Her- 
mannia pulchella, Pelops occultus, Liebstadia similis, Punctoribates quadrivertex, 
Oribatella arctica litoralis, Oppia clavipectinata, Trichoribates novus, Ceratozetes 
mediocris, Ameronothrus schneideri. 


Artenverbindungen der Moosiiberziige auf festem Substrat (14, 15) 
Verbindung 14. Habitat: Trockene Moosiiberziige auf festem Substrat. 
Phauloppia lucorum, Scutovertex minutus, Trhypochthonius tectorum. 


Verbindung 15. Habitat: Frische Moosiiberziige auf festem Substrat. 
Zygoribatula exilis, Sphaerozetes piriformis, Minunthozetes pseudofusiger, Ere- 
maeus oblongus. 


Als Hauptkriterium fiir die Umgrenzung einer Synusie wurde die 
regelmaBige Wiederholung konstant miteinander in einem bestimmten 
Abundanzverhiltnis gekoppelter Arten betrachtet. Im vorstehenden 
konnten 15 solcher abstraktiv ermittelter, d. h. typischer, Artenverbin- 
dungen und deren typische Habitats unterschieden werden. Die Zahl 
der konkret differenzierbaren Okostandorte des Bodens liegt wesentlich 
héher: in bestimmter Richtung ,,untypische‘‘ Habitats werden von in 
bestimmter Richtung ,,untypischen“’ Synusien ~ besiedelt (vgl. Ab- 
schnitt B, ITT). 

Ein Vergleich der Artenzusammensetzung der 15 Verbindungen 
zeigt: einer Synusie gehoren Arten an, die fiir sie und ihr Habitat spe- 
zifisch sind, andere kommen auBerhalb der Verbindung in ein, zwei oder 
mehreren weiteren vor, fehlen aber in den iibrigen. Diesem Verhalten 
entsprechend staffelt sich ihr Differentialwert. Werden die fir jede 
Synusie spezifischen bzw. in zwei, drei oder mehreren vorkommenden 
Arten zu Gruppen zusammengefaBt, resultiert die in Abb. 1 dargestellte 
Anordnung. Artenzusammenfassungen unter diesem Gesichtspunkt 
sollen als Isovalente Gruppen bezeichnet werden. Sie lassen die Synusien- 
gliederung unangetastet und stellen dariiber hinaus die dkologische 
Valenz und damit den Differentialwert der die Synusie zusammen- 
setzenden Arten iibersichtlich dar. 

Das Diagramm zeigt, daB Synusien sowohl durch Differentialarten 
primaren Wertes (meist Charakterarten genannt, vgl. Verbindung 9, 13), 
als auch durch bestimmte Uberlagerung solcher mit sekundiren Werten 
(vgl. Verbindung 4,5) abgrenzbar sind. Eine dritte Charakterisierungs- 
méglichkeit kann’ durch den Ausfall von Arten, die in der Quantitats- 
amplitude eines Faktors (z. B. Wassergehalt des Bodens: naf — trocken) 
stenoplastisch an einen bestimmten Bereich gebunden sind (z. B. an 
nasses Substrat) und durch das Zuriickbleiben solcher Arten, die in 
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dieser Amplitude euryplastisch reagieren (z. B. na8 — frisch), méglich 
sein. Ein Beispiel liefert die Verbindung 12 des frischen Grinlandes, 
es fehlen die an hohe Bodenfeuchtigkeit gebundenen Arten der Ver- 
bindung 11, solche mit weiterer Valenz zur Bodenfeuchtigkeit bleiben 
zurick, ohne da hier andere Gruppen hinzutretent. 


Moostiberzige auf festem Substrat 


st}, Brochwald 


K) 


Abb. 1. Isovalente Gruppen (I—X VII) und Synusien der norddeutschen Tiefebene. Boden- 
feuchtigkeiten der Habitats: |] = trocken, [| = frisch, [=] = feucht, = nab. Habitats 
mit einer Feuchtigkeitsamplitude tragen keine Punktsignatur im [[{ (vgl. Abschnitt B IT) 


1 Konkrete Beispiele: Gruppe M der Tabelle 1, Pr. 115—120 mit folgender 
Artenzusammensetzung (an erster Stelle steht die Prasenz, an zweiter die Indi- 
viduenabundanz): Minunthozetes semirufus 100—56, Ceratozetes mediocris 100—35, 
Peloptulus phaenotus 100—25, Malaconothrus gracilis 100—20, Scheloribates 
latipes 100—16, Achipteria coleoptrata 100—16, Oribella lanceolata 100—16, Oppia 
clavipectinata 100—14, Tectocepheus velatus sarekensis 100—6, Pelops occultus 
83—7, Tectocepheus velatus 83—6, Oppia maritima 67—9, Punctoribates sellnicki 
67—2, Galumna alata 67—2, Oppia minus 50—7, Oppia nova 50—5, Scheloribates 
laevigatus 50—2, Platynothrus peltifer 50—2, Nanhermannia elegantula 50—1, Pe- 
lops plicatus 50—1, Trichoribates novus 33—1, Suctobelba sarekensis 33—1, Lieb- 
stadia similis 17—1, Tectocepheus coniunctus 17—1- Suctobelba perforata 17—1, 
Trichoribates incisellus 17—1, Brachychthonius jacoti 17—1, Suctobelba trigona 
17—1, ferner Gruppe A und B der Tabelle 5 (acidophiler Einflu8, vgl.Abschnitt B, III). 
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Im folgenden werden die Isovalenten Gruppen der norddeutschen 
Tiefebene aufgefiihrt. Eigene Funde sind hinter jeder Art genannt. Die 
Kinreihung in eine Isovalente Gruppe besagt, da die Arten entweder 
auf den Bereich der als optimal angegebenen Habitats beschrankt sind 
oder im Bereich dieses Optimum durch Priisenz (Vorkommen in Prozent 
der réumlich getrennten Standorte eines Habitat-Typs z. B. Cladonien 
auf Flugsand) und Individuenabundanz (durchschnittliche Zahl der Indi- 
viduen je Probe) wesentlich starker vertreten sind als in einem anderen. 


Gruppe I. Optimum in trockenen Flechten, Ericaceen-Rohhumus und Moosen 
auf konstant trockenem humusfreiem Sand der Oalluna-Sandheide und in den 
gleichen, meist trockenen bis frischen Substraten auf konstant feuchtem Sphagnum- 
torfboden der Hochmoore, weniger regelmiBig im trockenen Rohhumus bewaldeter 
Standorte: 

Carabodes minusculus (Pr. 6—12, 16, 17, 55, 57—61, 66—68, 126—132, 145—153). 

Trichoribates trimaculatus (Pr. 3, 4, 8—12, 16, 17, 58—62, 66, 68, 142, 145, 151, 153). 

Trhypochthonius cladonicola (Pr. 11, 127—131, 146). 

Carabodes marginatus (Pr. 8—12, 17, 58—61, 126, 127, 129, 145, 147—149, 151—153, 
185). 

Camisia biurus (Pr. 8—12, 16, 17, 58—61, 65—68, 127, 151, 153). 

Gruppe If. Optimum in trockenen Bodenauflagen auf konstant trockenem 
humusfreiem Sand der Calluna-Sandheide: 

Tectocepheus tenuis (Pr. 7—12, 126, 127, 129, 130, 142—150, 152). 

Humerobates rostrolamellatus (Pr. 7—11, 95, 96, 142—147, 152). (Die Art lebt be- 
sonders an Baumen und Strauchern, in einzelnen Exemplaren kommt sie an 
den verschiedensten Lebensstatten vor.) 

Camisia segnis (Pr. 8, 9, 12, 124, 126, 128—131, 142, 151—153). (Die Art kommt 
besonders an Baumen und Strauchern vor.) 

Pelops bilobus (Pr. 7, 10—12, 126—128, 132, 145, 146, 149, 151, 152). (Siehe auch 
SELLNICK 1929 a.) 

Pelops acromios (Pr. 7—9, 11, 12, 17). (Siehe auch GRANDJEAN 1936a, p.94; ob 
die Funde — darunter auch haufig nasse Hochmoorsphagnen — der Autoren 
WiLtMANN 1928a, 1939a, 1942a, 1952a, SeLiNnick 1921a, 1924a, 1929a, 
RABELER 1931a und CoorEMaANn 1941a auf P. acromios sensu SELLNICK 1931la 
bezogen werden kénnen, kann ich nicht entscheiden.) 

Gruppe III. Optimum in trockenem bis frischem, selten feuchtem Rohhumus, 
auch Moose bewaldeter Standorte: 

Parachipteria punctata (Pr. 29—33, 38—44). 

Euphthiracarus cribrarius (Pr. 38, 40—42). 

ELulohmannia ribagai (Pr. 37, 44—46). 

Porobelba spinosa (Pr. 4, 9, 12, 16, 17, 128—130). 

Brachychthonius marginatus (Pr. 16, 17). 

Dameobelba minutissima (Pr. 35, 40, 41). 

Hermannia gibba (Pr. 38—40, 42). (Siehe auch Coorzeman 1941la, SCHWEIZER 
1948a, Wittmann 1937/38a, vgl. Wittmann 1954a, die Art wird auch aus 
nassen Substraten von Hochmooren angegeben: WILLMANN 1939a, 1942a, 
CoormmMAn 1£42a.) 

Oribatella quadricornuta (Pr. 46, 62, 63). 

Ceratozetes minimus (Pr. 41—43). 

Suctobelba acutidens (Pr. 35, 36, 56, 57). 

Adoristes ovatus (Pr. 7, 8, 10, 17, 26, 27, 31, 38—46). 
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Galumna lanceata (Pr. 44—46, 62—64). 

Liacarus coracinus (Pr. 4, 6). 

Ceratozetes thienemanni (Pr. 35). 

Nanhermannia areolata (Pr. 35, 37). 

Suctobelba subtrigona (Pr. 8, 9, 12, 35, 38—40, 45). 

Gruppe IV. Optimum in trockenen bis frischen Bodenauflagen des humusfreien 
Sandes der Calluna-Sandheide (gelegentlich auch in den entsprechenden Lebens- 
stitten des Sphagnumtorfbodens) und bewaldeter Standorte: 

Chamobates schiitzi (Pr. 8—12, 62, 65, 66, 146, 150, 151, 153). 

Camisia spinifer (Pr. 8, 12, 64, 126—128). 

Oppia minus (Pr. 8, 15, 44, 45, 115—117, 149, 152, 166, 174). (Auch im trockenen 
Rohhumus des Griinlandes.) 

Pseudotritia duplex (Pr. 9—12). (Diirfte in diese Gruppe einzureihen sein.) 
Gruppe V. Optimum in frischen bis feuchten Bodenauflagen bewaldeter Stand- 

orte einschl. des Bruchwaldes: 

Xenillus tegeocranus (Pr. 24, 26). 

Suctobelba perforata (Pr. 23, 26—28, 30, 32—34, 36, 38, 39, 82, 83, 87, 88, 94, 95, 97). 

Huzetes globulus (Pr. 26, 27). 

Suctobelba trigona granulata (Pr. 8, 16, 17, 40, 42, 96). 

Im Bereich der Gruppe V aber auch an anderen Standorten sind folgende 
Arten verbreitet: 

Nanhermannia elegantula (Pr. 26, 35—37, 40—43, 45, 46, 98, 99, 101, 118—120, 185). 
(Besonders regelmaBig in trockenen bis feuchten Bodenauflagen bewaldeter 
Standorte, aber auch in Griinland- und Hochmoorbéden.) 

Oppia quadricarinata (Pr. 6, 38—40). (Bevorzugt in trockenen bis feuchten Roh- 
humuslagen.) 

Anachipteria deficiens (Pr. 82, 83). (Bisher nur von GRANDJEAN (1932a) in totem 
Holz, Rohhumus und in einem Ameisennest gefunden.) 

Diapterobates humeralis (Pr. 63, 64, 123—131). (An trockenen bis nassen bewaldeten 
Standorten, lebt besonders an Baiumen.) 

Tropacarus sp. (Pr. 25, 27). (STRENZKE (1952a) fand die Art in Moospolstern eines 
Zwischenmoorwaldes.) 

Ceratoppia sexpilosa (Pr. 55, 57, 65, 66, 68). (Ist besonders von bewaldeten Stand- 
orten bekannt.) 


Gruppe VI. Optimum in frischen bis feuchten, selten nassen Bodenauflagen 
bewaldeter Standorte und der Sphagnumtorfbéden von Hochmooren: 
Suctobelba. falcata (Pr. 6, 35, 383—46, 56, 58, 62, 63, 65, 67, 68, 181, 185). 
Suctobelba longirostris (Pr. 6). 
Oppia maritima (Pr. 16—19, 43, 45, 46, 117—120). 
Phthiracarus piger (Pr. 4, 16, 17, 62, 63). 
Eniochthonius grandjeani (Pr. 38—46). 
Chamobates cuspidatus (Pr. 36, 38—43, 45, 46). 
Pseudotritia minima (Pr. 38, 39, 41—46, 180—182). 
Pelops duplex (Pr. 39—43). 
Suctobelba similis (Pr. 35, 36, 383—40, 55—57, 65, 67, 68). 
Oppia unicarinata (Pr. 55, 57—59, 61, 65—67). 
Cepheus cepheiformis (Pr. 8, 9, 16, 36, 39, 40, 42, 43, 51). (Die Art kommt auchim 
Bruchwald vor.) 
Angeschlossen seien hier: 
Tectocepheus cuspidentatus (Pr. 35—37, 178, 185). 
Brachychthonius zelawaiensis (Pr. 6) 
Suctobelba tuberculata (Pr. 35—37). 
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Diese Arten wurden bisher nur im Bereich bewaldeter Standorte und des Hoch- 
moores gefunden. 


Gruppe VII. Optimum entspricht dem der Gruppe VI, aber auch in (bevorzugt 
frischen) Bodenauflagen der Calluna-Sandheide und deren feuchten grundwasser- 
nahen Molinietum nardetosum-Teilen: 

Nothrus silvestris (Pr. 6, 9, 11, 26, 35—46, 58, 65, 66, 148, 150, 152). 

Galumna nervosa (Pr. 4, 6, 8—12, 55, 57—61, 65—68, 127—130, 132). 

Pseudotritia ardua (Pr. 4, 6, 17, 25, 27, 31, 55, 57, 58, 60, 62—68, 148—150, 152, 
153, 180, 185, 186, 194—199, 202). 

Brachychthonius berleset (Pr. 4, 102, 145, 148, 149, 151—153, 178, 179, 185, 194199). 

Chamobates incisus (Pr. 4, 8—10, 12, 16, 17, 40—48, 45, 46, 62—64). 

Gruppe VIII. Optimum entspricht dem der Gruppe VII, aber auch im Bruch- 
wald: 

Carabodes labyrinthicus (Pr. 8, 9, 11, 16, 17, 21, 23—31, 38—44, 126—128, 130). 

Steganacarus striculus (Pr. 1, 4, 6, 10, 11, 283—32, 55—57, 62—67, 69, 71, 94—97, 
148, 149). 

Melanozetes mollicomus (Pr. 39, 41—43, 64, 66, 68). 

Scheloribates confundatus (Pr. 8, 9, 11, 12, 16, 17, 19, 38—40, 42). 

Gruppe IX. Optimum in feuchten und nassen Bodenauflagen der Sphagnum. 
torfb6den von Hochmooren, auch sauren versumpften Waldbéden, Bruchwaldern 
und Griinland: 

Parachipteria willmanni (Pr. 1, 3—6, 27, 28, 55—60, 65—68, 71, 72, 95—97). 

Fuscozetes fuscipes (Pr. 23—32, 40, 82, 84—86, 88, 93—102, 104—106, 108, 109). 

Oppia translamellata (Pr. 26—29, 47, 48, 50—54, 57, 65, 66, 94, 96, 97). 

Galumna elimata (Pr. 82, 84, 86, 90, 94—97, 109, 110, 113, 114). 

Malaconothrus gracilis (Pr. 1, 4—6, 21—31, 33, 34, 38—42, 44, 46—48, 50—57, 
62—68, 71, 82, 83, 85—120, 175—181, 184—186, 194—203). (Nur gelegentlich 
im salzigen Griinland.) 

Bis in feucht-frische Bodenauflagen reichen die Arten: 

Hypochthonius rufulus (Pr. 26—28, 40, 53, 55, 56, 62, 63, 65—68, 94, 96, 97, 180, 
181, 183). 

Nanhermannia nana (Pr. 24, 26—28, 30, 47, 50—56, 59, 62, 63, 65—68, 175—186). 

Nothrus palustris (Pr. 24, 27, 28, 30, 31). 

Platynothrus peltifer (Pr. 12, 18—32, 35, 40, 82, 83, 85, 86, 88, 90—103, 107—116, 
118, 175, 177, 181, 184186, 194—203). (Nur gelegentlich im salzigen Griin- 
land.) 

Minunthozetes semirufus (Pr. 23, 26—28, 30, 109—120). 

Gruppe X. Optimum in konstant nassen Substraten von Hochmoor und Flach- 
moor-Griinland: 

Trhypochthoniellus excavatus (Pr. 24, '74—87, 89). 

Suctobelba palustris (Pr. 1—3, 5, 82, 84, 86, 89, 95, 96, 109—111, 1138, 114). 

Punctoribates sellnicki (Pr. 2—5, 109—113, 116—118, 120, 181). 

Pelops strenzket (Pr. 90, 94). 

Angeschlossen sei: 

Brachychthonius furcillatus (Pr. 4). (STRENZKE (1952a) fand die Art im Spiilsaum 
eines Sees und im Sphagnum.) , 

Nothrus pratensis (Pr. 58, 55—61, 65—68). (Lebt in frischen bis (bevorzugt) nassen 
Bodenauflagen von Hochmoor und Griinland.) 


Gruppe XI. Optimum in konstant nassen Moosen, besonders Sphagnen, des 


Hochmoorbereiches: 
Limnozetes sphagni foveolatus (Pr. 47, 49, 51, 52, 180, 182, 183). 
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Trimalaconothrus foveolatus (Pr. 3, 48, 50, 52—54). 

Trimalaconothrus sculptus (Pr. 1, 2). 

Trimalaconothrus novus (Pr. 1—8, 5, 283—25, 28—34, 47—52). 

Allogalumna tenuiclavus (Pr. 2—4, 49, 51—54, 175). (Die Art reicht bis in feuchte 
Substrate.) 

Peloptulus montanus (Pr. 1, 3, 4, 6, 9—12, 194—198). (Lebt bevorzugt in wasser- 
getrankten Sphagnen.) 


Gruppe XII, Optimum im nassen Griinland und Bruchwald: 
Astegistes pilosus (Pr. 74—83, 85, 86, 88, 103, 104, 106—114). 
Phthiracarus testudineus (Pr. 23—31, 90—97, 109—111, 114). 
Nanhermannia comitalis (Pr. 23—28, 91—97). 
Platynothrus thori (Pr. 82, 85, 90—99, 101—106, 108—114). 
Oribella paolit (Pr. 23, 26—28, 94, 96—102, 105, 106, 114). 
Suctobelba forsslundi (Pr. 23, 24, 26, 28, 33, 91, 92, 94, 95, 97). 
Trimalaconothrus glaber (Pr. 24, 25, 78, 79, 81, 83, 88, 110, 111). 
Tectocepheus concurvatus (Pr. 24, 25, 27, 41, 75—79, 81, 82, 84, 85, 87, 109—111, 
113, 114). 
Achipteria quadridentata (Pr. 82, 83). 
Suctobelba singularis (Pr. 74—81). 
Pelops hygrophilus (Pr. 75—81, 89). 
Brachychthonius ensifer (Pr. 92—94, 109, 114). 
Brachychthonius scalaris (Pr. 8, 82, 86, 94, 96, 97, 99—101, 108, 127). 
Gustavia fusifer (Pr. 27, 28). (Die Art reicht bis in frisch-feuchtes Griinland.) 


Gruppe XIII. Optimum im nassen bis frischen, sii8en und salzigen Griimland: 
Liebstadia similis (Pr. 26—28, 98—102, 107, 110, 118, 154, 155, 157—163, 165—169, 
171—174). 
Pelops occultus (Pr. 18—21, 82, 84—98, 102, 104—115, 118—120, 155, 157, 163174). 
(Auchim Buchenwald.) 
Trichoribates novus (Pr. 20, 21, 71, 72, 117, 118, 195, 197—200, 202, 203). 
Ceratozetes mediocris (Pr. 18, 19, 21, 115—120). 
Bevorzugt in Gruppe XIII, aber auch an anderen Lebensstitten: 
Scheloribates laevigatus (Pr. 69—73, 94—102, 104—116, 118, 154, 155, 157, 163—169, 
174), 
Peloptulus phaenotus (Pr. 18—21, 69—72, 115—120, 133—141, 155, 157, 161, 
163—174, 194—199, 201). 
Oppia clavipectinata (Pr. 18—22, 115—120, 163, 165, 166, 168—174). (Nur in 
frischen Bodenauflagen.) 
Brachychthonius sellnicki (Pr. 100—102, 104—108, 123—125, 133—141, 154, 
164—167, 170—174, 194—200, 203). E 
Scutovertex sculptus (Pr. 18—20, 22, 69, 70, 165—167). 
(Typische Stiicke fand ich nur im Bereich der Gruppe XIII.) 


Die Arten der folgenden vier Gruppen treten in den untersuchten 
Milieugefallen nicht auf (Ausnahme: Scutovertex minutus). Sie werden 


hier — um alle Isovalenten Gruppen des Untersuchungsgebietes dar- 
zustellen — beriicksichtigt. 


Gruppe XIV. Nur im salzigen Griinland: 
Oribatella arctica litoralis (Pr. 155, 159, 163, 167, 169, 170, 174). 
Hermannia pulchella (Pr. 154—163, 167, 168, 170, 173, 174). 
Punctoribates quadrivertea (Pr. 154—156, 158—162). 
Ameronothrus schneideri (Pr. 159—170). 
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Trichoribates incisellus (Pr. 1, 4—6, 75, 78, 117, 131—133, 135—139, 141, 145—148, 

151—1538, 157, 162, 171, 173, 174, 184, 186). 

(Tritt besonders regelmaBig in den Salzwiesen der Meereskiiste und in trockenen 
Bodenauflagen von Trockenrasen (Corynephoretwm, Festucetum ovinae) des Binnen- 
landes auf, seltener und individuendrmer in frischen bis nassen Boden des Hoch- 
und Flachmoorbereiches.) 

Gruppe XV. Optimum in frischen Moosiiberziigen auf festem Substrat: 
Zygoribatula exilis. 

Sphaerozetes piriformis. 
Minunthozetes pseudofusiger. 
EHremaeus oblongus (Pr. 16, 17). 


Gruppe XVI. Optimum in trockenen Moosiiberziigen auf festem Substrat: 
Phauloppia lucorum (Pr. 187—193). 
Trhypochthonius tectorum (Pr. 188—190, 192). 


Gruppe XVII. Optimum in trockenen Moosiiberziigen auf festem Substrat und 
in trockenen Bodenauflagen auf konstant trockenem, humusfreiem Sand der Calluna- 
Sandheide: 

 Scutovertex minutus (Pr. 7, 12—15, 17, 121—132, 142, 145—147, 187—193). 

Arten ohne deutlich hervortretende Optima: 

Oribatula tibialis. 
Scheloribates latipes. 


Oribella lanceolata. Tectocepheus velatus. 
Suctobelba sarekensis. Tectocepheus velatus sarekensis. 
Oppia ornata. Suctobelba subcornigera. 
Brachychthonius hystricinus. Oppia nova. 


III. Die Verteilung der Oribatiden in den Béden eines Inlanddiinen-, 
Wald-, Hochmoor-, Flachmoor- und Griinlandgebietes 

Ziel dieser Untersuchung ist die Ditferenzierung der Bodenoberflache 
bestimmter Typen (z. B. durchwurzelte Griinlandoberflache des Sphag- 
numtorfbodens) durch die Oribatidenanalyse ihrer Mikrostandorte 
im*raumlichen Kontinuum statistisch festzustellen und dkologisch zu 
interpretieren. Die fiinf untersuchten Milieugefille entsprechen je 
einem bestimmten Oberflachentypus des Bodens, sind also keine will- 
kiirlich herausgegriffenen physiographischen Elemente. 

In den Tabellen sind die in bezug auf bestimmte Milieueinzelheiten 
gleichreagierenden Arten eines Gefalles durch Umrahmungen hervor- 
gehoben und am Rande durch grofe Buchstaben bezeichnet. Die gleichen 
Buchstaben kehren in der diagrammatischen Darstellung (Abb. 2—5) 
der Milieugefialle wieder. Arten, die keine gesetzmafige Verteilung 
zeigen, stehen am Schlu& der Tabelle. Solche, die nur in einem Exemplar 
gefunden wurden, sind gesondert angefiihrt. Zur dkologischen Aus- 
wertung ist zu merken, daB Synusien durch arabische und Isovalente 
Gruppen durch rémische Zahlen bezeichnet sind. 


1. Inlanddiinengebiet (Tabelle 1, Abb. 2) 
Binnendiinengebiet der Osenberge bei Oldenburg i.O. Proben ent- 
nommen am 4. 6. 52. 
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Der vom Wind ausgeblasene Diinenkessel wird von Hochmoorvegeta- 
tion eingenommen. Ein kolkahnliches Gewasser ist mit Hriophorum 
vaginatum und nassen halbsubmersen Sphagnen (Pr. 1, 2, 3) ausgefiillt. 
In seiner bodenfeuchten Umgebung stehen reine Molinia caerulea und 
Erica tetralix-Bestinde. Der feuchte, schwach humifizierte Sandboden 
des Molinietum ist zu einem Teil von inselartig verstreuten, flachen und 
feuchten Moosrasen (Pr. 5) und zum anderen Teil von parallel geschich- 
tetem Molinia-Rohhumus (Pr. 4) bedeckt. Der Hrica-Bestand tragt eine 
dicke Lage von frischem Reiser-Rohhumus (Pr. 6). 

Nach den Seiten steigt das Gelinde an. Auf trockenem, humus- 
freiem Flugsand gedeiht die Vegetation der trockenen Sandheide. Flache, 
etwa 1 cm dicke und von der Sonne ausgetrocknete Moosdecken (Pr. 7) 
iiberziehen den Boden. Andere Teile sind von Cladonien bedeckt 
(Pr. 10, 11). Hochwiichsige und engstehende Calluna-Bestande sind in 
ihrem Inneren von Moosen durchrankt (Pr. 8, 9, 12). Das Moos ist gegen 
Austrocknung geschiitzt und bleibt auch bei anhaltender Sonnenwetter- 
periode frisch. 

Die Calluna-Besténde klingen in einem Jichten, hochstammigen 
Kiefernbestand, frei von Unterwuchs, aus. Dem Flugsand ist eine Lage 
frischer Nadelstreu, durchsetzt mit Sand, aufgelagert (Pr. 16, 17). 

Das Gebiet des frei bewegten Sandes ist sparlich mit Festuca ovina 
und Corynephorum canescens bewachsen, nur selten von isoliert stehenden 
Moosstémmehen (Pr. 13, 14, 15) durchbrochen. 

Angrenzende Teile des Sandgebietes werden als Weide genutzt. Die 
Oberfliche des Bodens ist schwach humifiziert, die Grasnarbe ge- 
schlossen. Es wachsen T'rifolium, Achillea millefoliwm, Bellis perennis, 
Luzula campestris. Kine dirftige Rohhumuslage und vereinzelt Moose 
bedecken den Boden (Pr. 18—22). 


Im Milieugefalle des Flugsandbodens sind 12 unterschiedlich reagie- 
rende, sich zum Teil ausschlieBende, zum Teil tiberschneidende Arten- 
gruppen (A-M) zu unterscheiden. Die Vertreter der Gruppen A und B 
lassen sich der Artenverbindung 9 — deren Habitat konstant nasse 
Moose, besonders Sphagnen, von Hochmooren sind — zuordnen. Sie 
sind im Gefalle auf den Bereich der Hochmoorvegetation des Diinen- 
kessels beschrankt. Parachipteria willmanni ist allgemein fiir nasse und 
feuchte Lebensstitten charakteristisch (Isovalente Gruppe IX). Inner- 
halb ihrer Amplitude sind die Arten B ausschlieBlich im nassen Sphag- 
netum vertreten. Nur T'rimalaconothrus novus, Trimalaconothrus sculptus, 
Trimalaconothrus foveolatus und Allogalumna tenuiclavus sind fiir dieses 
spezifisch (XI). Die Arten Punctoribates sellnicki und Suctobelba palustris 
leben auch in nassen Substraten des Flachmoorbereiches (X). Ihr Ge- 
falle-Differentialwert gleicht hier dem der spezifischen Arten. Die 
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Gruppe C verbindet den Molinia- und Reiserrohhumus des Hochmoor- 
bereiches mit den Moosen und Cladonien der Calluna-Sandheide. Ihre 
Arten, Galumna nervosa und Nothrus silvestris, sind optimal in feuchten 
bis frischen Bodenauflagen von Hochmooren, Calluna-Sandheiden und 
deren grundwassernahen Molinia-Bezirken, sowie bewaldeten Stand- 
orten, vertreten (VII). Ihnen schlieBt sich hier die relativ euryéke 
Scheloribates latipes an. Begrenzt auf den Bereich der Rohhumuslagen 
der Hochmoorvegetation sind die Arten D. Ein relativ ungebundener 
Feuchtigkeitsanzeiger unter ihnen ist Malaconothrus gracilis (IX). Das 
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Abb. 2. Die Verteilung der Oribatiden in einem Inlanddiinengebiet (vg]. Abschnitt B, IIT 1) 


acidophile Element des frischen bis feuchten Bodens wird durch die 
Arten Pseudotritia ardua, Brachychthonius berlesei, Suctobelba falcata, 
Suctobelba longirostris, Brachychthonius zelawaiensis und Steganacarus 
striculus reprasentiert (VI, VII, VIII) und enge Rohhumusbindung 
diirfte das Vorkommen von Liacarus coracinus und Oppia quadricarinata 
erkliren. Inder Gruppe E bilden die Moose und Cladonien der Calluna- 
Sandheide mit dem Nadel-Rohhumus des Kiefernbestandes eine stark 
unterteilte (Gruppe F bis K) Milieueinheit. E und F verkérpern nahezu 
geschlossen die Artenverbindung 1. Carabodes minusculus tiberschreitet 
die Amplitude ihrer Gruppenmitglieder E. Sie besiedelt auch die sonnen- 
verbrannten Moosrasen der Heide und dringt bis in den Reiser-Rohhumus 
des Hochmoorgebietes ein (vgl. Tabelle 3). Die Arten F der Verbindung 1 
_ fehlen im Nadel-Rohhumus des Kiefernwaldes. Auch hier tiberschreitet 
eine Art, Tectocepheus tenuis, die Gruppenvalenz. Gemeinsam mit 
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Carabodes minusculus und Scutovertex minutus wird sie in den extrem 
ausgetrockneten Moosteppichen des freibewegten Flugsandes gefunden. 
Die beiden Arten der Gruppe D fehlen den Cladonien. Sie sind auf die 
Moose und den Nadel-Rohhumus beschrénkt. Nur in den Moosen leben 
die Gruppen H und I, im Nadel-Rohhumus des Kiefernbestandes die 
Arten K. Trockenheitsanzeiger unter ihnen sind Hremaeus oblongus (XV) 
und Brachychthonius marginatus (III). Eine weitere Valenz gegen 
Feuchtigkeit besitzen die in bewaldeten Standorten und in Hochmooren 
vorkommenden Oppia maritima und Phthiracarus piger (V1). Das gilt 
auch fiir Suctobelba trigona granulata (V), deren Bindung an bewaldete 
Standorte strenger ist. Die versandeten Moose werden nur von Scuto- 
vertex minutus, als einzige Art der Gruppe L, besiedelt. In der Weide des 
Flugsandbodens finden sich nur die Arten der Verbindung 12 des frischen 
Griinlandes. . 
| 2. Waldgebiet (Tabelle 2, Abb. 3) 

Bloher Wald bei Oldenburg i.O. Proben entnommen am 18. 6. 52. 

Der dystrophe Grobmoder einer mit Hrlen bestandenen Waldsenke 
(Iris pseudacorus, Peucedanum palustre, Carex sp., Sphagnum) ist von 
wassergesdttigten Moosen (Pr. 26—28) tiberzogen oder liegt — zum Teil 
mit Wasser bedeckt — frei (Pr. 23—25). Am Ufer eines von der Senke 
ausgehenden stagnierenden Grabens wachsen halbsubmerse Sphagnen 
(Pr. 29—31). Unbewachsene Teile sind von zersetztem Rohhumus be- 
deckt (Pr. 32—34). 

Die Erlensenke wird von drei verschiedenen Baumbestiinden um- 
geben: Jungeichen-, Fichten- und Kiefernwald. Der Boden des Jung- 
erchenbestandes tragt einen 15 cm dicken frischen Auflagetorf-Rohhumus, 
gebildet von torfig verflochtenen Eichenblattresten mit hohem Faser- 
anteil. Er ist frei von Humusbestandteilen und mit dem Messer schneid- 
bar (Pr. 35—37). 

Die frische Nadelforna des Fichtenbestandes ist rein (Pr. 44—46). 
Locker wachsende Moose durchziehen sie an anderen Stellen (Pr. 41—43). 

Die Feuchtigkeit der unvermischten Nadelférna des Kiefernbestandes 
(Pr. 88—40) entspricht der des Fichtenwaldes. 

Im Milieugefaille des Waldbodens vikariieren die Gruppen A—E der 
nassen Erlensenke mit F—M der frischen Rohhumusauflagen. Eine 
transgredierende Gruppe fehlt. Die Arten A—C reprisentieren die Ver- 
bindung 10 des Bruchwaldes, nur schwach unterschieden von der Ver- 
bindung 11 des nassen Griinlandes durch die Arten Xenillus tegeocranus, 
Suctobelba perforata und Huzetes globulus (V). Die Artenverbindung 10 
ist im Waldbodengefalle in drei unterschiedlich reagierende Einheiten 
aufgelést: B besiedelt nur einen Teilbezirk von A, C einen von B. Die 
sphagnophile T'rimalaconothrus novus (X1) tritt mit der relativ euryoken 
Tectocepheus velatus sarekensis zur scharf abgegrenzten Milieugruppe 
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D zusammen. Die Gruppe F des gesamten frischen Rohhumusbereiches 
entspricht mit ihren subordinierten Einheiten G—M der Verbindung 5. 
Sie liefert zugleich ein typisches Beispiel fiir die gefillespezifische 
Differenzierung einer — ihrem Allgemeinverhalten nach — homogenen 
Synusie. Die Arten G leben nur im Auflagetorf des Jungeichen- 
-bestandes. Mit ihnen vikariieren die folgenden Gruppen H—M der 
Nadelférna, deren Gesamtbereich von der Artengruppe H ausgefiillt 


Erlensenke i bit ” Aichtenbestand ee obi} 
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Abb. 3. Die Verteilung der Oribatiden in einem Waldgebiet (vgl. Abschnitt B, III 2) 


wird. Ihre Untergruppen I—M zeigen, je nach der Art des Nadel- 
abfalles und ihrer Vermischung (Moose), Vikarianz oder Subordination. 


3. Hochmoorgebiet (Tabelle 3, Abb. 4) 


Naturschutzgebiet Ipwege bei Oldenburg i.O. Proben entnommen 
am 21. 6. 1952. 

Die Kolke des Gebietes werden von einer halbsubmersen Sphagnum- 
Vaccinium oxycoccus-Decke ausgefillt (Pr.47—54). Zwischen ihnen 
sind die betretbaren Teile des Hochmoores von Birken, Sphagnum- 
Polstern, Calluna- und Erica-Flichen, sowie Cladonien bewachsen. Die 
an das Naturschutzgebiet angrenzenden kultivierten Teile werden als 


Weiden genutzt. 
28* 
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Im Birkenbestand ist dem Sphagnumtorf eine frische bis feuchte und 
verfilzte Lage von Birken-Rohhumus (Pr. 62—64) aufgelagert. 

Die Sphagnumpolster der Hochmoorfliche sind denen des Kolkes 
aihnlich, im Gegensatz zu diesen aber in kompakt gebauten halbkugel- 
ahnlichen Polstern inselartig tiber die Hochmoorflache verstreut (Pr. 
55—57). Ihre Feuchtigkeit ist geringer als die der Kolk-Sphagnete. Der 
feuchte Sphagnumtorfboden der Calluna- und Erica-Bestande trégt eine 
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Abb. 4, Die Verteilung der Oribatiden in einem Hochmoorgebiet (vgl. Abschnitt B, III 3) 


dicke Lage von Reiser-Rohhumus (Pr. 65, 66), stellenweise von ranken- 
den Moosen durchzogen (Pr. 67, 68). Cladonien bedecken den Torfboden 
in gréBeren geschlossenen Bestéinden (Pr. 58—61). 

Die angrenzenden Weiden besitzen eine geschlossene feuchte Moos- 
decke (Weide 1, Pr. 69,70; Weide 2, Pr. 71,72) oder einen dichten 
Wurzelfilz der Gréaser (Weide 3, Pr. 73). 

Werden die allgemein in feuchten und nassen Substraten lebenden 
Arten der Gruppe A: Malaconothrus gracilis (IX) und Nanhermannia 
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nana (Anschlu8 IX) eliminiert, zeigt das Milieugefille des Hochmoores 
drei einander ausschlieBende Komplexgruppen: B, C—K und L—N. 
Die Arten der Gruppe B fiigen sich der Verbindung 9 der Hochmoor- 
sphagnete ein. Abgelést werden sie von den Arten des Birkenbestandes 
und der Hochmoorflache (C—K), die der Artenverbindung 7 nahestehen. 
Thre Gruppe C besiedelt den gesamten Bereich, D fehlt den Cladonien 
und E ist auf den Birken-Rohhumus beschrankt. In der letzten sind 
Galumna lanceata, Oribatella quadricornuta und Diapterobates humeralis 
an bewaldete Standorte gebunden. Mit ihnen vikariieren die Arten F, 
einschlieBlich ihrer subordinierten Einheiten. Unter diesen sind charak- 
teristische Arten der Calluna-Sandheide vertreten: Carabodes minusculus, 
Camisia biurus, Carabodes marginatus und Trichoribates trimaculatus. 
Sie sind hier auf die im Hochmoor wiederkehrenden Habitats der 
Calluna-Sandheide, Reiser-Rohhumus und Cladonien, beschrinkt. Im 
Artenbestand der Weide L—N fehlen die des itibrigen Hochmoorgebietes. 
Ihre Verbindung setzt sich aus Mitgliedern der Synusie 12 zusammen. 


4, Flachmoorgebiet (Tabelle 4, Abb. 5) 


Ufergebiet des Diimmer, Land Oldenburg. Von KulturmaBnahmen 
unbeeinfluBtes Flachmoor. Proben entnommen am 14. 6. 52. 

Seewarts beginnt das Flachmoorgebiet mit einer etwa 8m breiten 
semiaquatischen Glyceria aquatica-Zone. Glyceria iiberwiegt, vereinzelt 
wachsen Phragmites communis, Carex gracilis, Hquisetum heleocharis und 
Caltha palustris. Der halbflissige Flachmoortorfboden wird von einer 
20 em dicken, wasserdurchtrankten Glyceria-Rohhumuslage bedeckt (Pr. 
74—81). 

Riickwarts schlieBt sich eine breite Grof-Seggen-Zone mit Carex gra- 
cilis und Calamagrostis lanceolata an. Die Rohhumuslage ahnelt in ihrer 
Struktur der von Gilyceria. Sie wird vorwiegend von Carex gracilis 
gebildet und ist fast so naB, wie der Glyceria-Rohhumus (Pr. 82—89). 

Landwarts schlieBt sich ein Hrlenbruch an. Hier wachsen Savix 
cinerea, Lycopus europaeus, Galium palustre, Menyanthes trifoliata, Hy- 
drocotyle vulgaris, Cirsium palustre, Equisetum heleocharis, Peucedanum 
palustre, Carex canescens. Der nasse bis feuchte und filzige Erlen-Roh- 
humus liegt frei (Pr. 90—93) oder wird von flachen Moosen tiberzogen 
(Pr. 94—97). 


Die Reaktionsgruppen A—F des Flachmoorgefalles reprasentieren 
nahezu geschlossen die Verbindung 11 des konstant nassen Griinlandes. 
Dieses Verhalten steht im bemerkenswerten Gegensatz zur heterosynu- 
sischen Artenzusammensetzung des Hochmoorgebietes (vgl. Tab. 3, Hoch 
moorgebiet), ist aber durch die Homogenitat der edaphischen Habitats 
des Flachmoors verstiandlich. Die Arten der Gruppe A besiedeln die 
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Rohhumuslagen der Glyceria- und GroBseggen-Zone. Nur im seewartigen 
Glyceria-Bestand leben die Arten B. Der die Grofseggen-Zone und die 
Standorte des Erlenbruches verbindenden Gruppe C sind die Einheiten 
D, E und F subordiniert. D fehlt im Rohhumus des Erlenbruchs, E ist 
fiir seinen gesamten Bereich charakteristisch und F nur fiir dessen Moose. 


Glyceria aquatica-Zone GroBseggen- Zone 
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Abb. 5. Die Verteilung der Oribatiden in einem Flachmoorgebiet (vgl. Abschnitt B, ITI 4) 


Hervorzuheben ist, daB ein Teil der Arten der Verbindung 11 hier in 
zwei einander ausschlieBende Einheiten gespalten sind. Ihr erster Teil 
mit den Arten Astegistes pilosus, Tectocepheus concurvatus, Trimala- 
conothrus glaber, Suctobelba singularis und Pelops hygrophilus umfaBt die 
Rohhumuslagen der seewartigen Zonen. Zum zweiten, hier auf den 


Zu Tabelle 4: Je 1 Exemplar von Ceratozetes furcatus (in Probe 75), Oppia 
ornata (81), Nanhermannia elegantula (88), Peloptulus phaenotus (89), Oribatula 
tibialis (90), Scheloribates pallidulus (94), Micreremus brevipes (96). 

Glyceria aquatica-Zone. Wasserdurchtrankter Glyceria-Rohhumus (Probe 74—81). 

Grofseggen-Zone. Nasser Carex gracilis-Rohhumus (Probe 82—89). 

Erlenbruch. Nasse Moose (Probe 94—97), filziger Erlen-Rohhumus (90—93). 
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Erlenbruch beschrankten, aber sonst auch regelmaBig im nassen Griin- 
land anzutreffenden Teil gehoren Platynothrus thori, Nanhermanmia co- 
mitalis, Phthiracurus testudineus, Suctobelba forsslundi, Brachychthonius 
ensifer, Brachychthonius scalaris und Oribella paolit. 


5. Sphagnumtorf-Griinland (Tabelle 5) 


Kénigsmoor. Versuchsparzellen auf dem Gelande der Moorversuchs- 
anstalt Bremen. Proben entnommen am 24. 7. 53. 


In fiinf hintereinanderliegenden Griinlandflichen wurde die Boden- 
saure bei Anlage des Versuches vor etwa 30 Jahren von Parzelle 1—5 
in der Folge: 20% , 40% , 60%, 80% und 100% durch Kalkung abgestutft. 
P,,-Messungen! des Bodens am Tage der Probeentnahme (2 Proben je 
Parzelle) ergaben: Parzelle 1: 2,9, Parzelle 2: 2,9, Parzelle 3: 3,2—38,5, 
Parzelle 4: 3,2—4,4 Parzelle 5: 3,3—3,4. Die pflanzensoziologischen 
Unterschiede sind deutlich (siehe Standortbeschreibung). Die Parzellen 
erhalten jahrlich physiologisch saure Volldiingung. Zur Feststellung der 
Tiefenverteilung wurde jede Stechzylinderprobe? in drei Schichten ge- 
teilt: Oberflache bis 0,5 cm Tiefe = 55,5 cm, 0,5—2,5 = 221,5 cm? und 
2,5—4,5 = 221,5 cm’. Die beiden letzten Schichten erwiesen sich fau- 
nistisch identisch. Als ,,b-Schicht‘* sind sie in Tabelle 5 der ,,a-Schicht* 
gegentibergestellt. 


Parzelle 1. Nahezu 100% Festuca ovina, stellenweise durchsetzt mit 
einzeln stehendem EHriophorum vaginatum. Kleine Rumezx acetosella- und 
Calluna vulgaris-Flecken. a-Schicht: Dichte Festuca ovina-Streu. Die 
abgestorbenen, gelbgefarbten Halme liegen dem durchwurzelten humus- 
freien Sphagnumtorf (b-Schicht) locker in kleinen engparallel geschich- 
teten und leicht zerfallenden Biindeln auf. Ein Wurzelfilz fehlt. Vege- 
tationshohe 3—5 cm. (Pr. 194, 195: von Festuca ovina-Stellen). 


Parzelle 2. Nahezu 100% Festuca ovina, stellenweise durchsetzt mit 
einzeln stehendem Eriophorum vaginatum. GrédBere Calluna vulgaris- 
und Hrica tetralix-Flecken. a- und b-Schicht, sowie die Vegetationshéhe 
entsprechen der Parzelle 1. (Pr. 196,197: von Reiser-Rohhumus “der 
Kricaceen beeinfluBte Festuca ovina-Stellen). 


Parzelle 3. 50% Festuca ovina (VegetationshGhe 3—5 cm), stellen- 
weise vermischt mit einzeln stehendem Hriophorum vaginatum. 50% 
Holcus lanatus (Vegetationshéhe 10—15 cm). Calluna vulgaris und Erica 
tetralix nur einzeln. a- und b-Schicht des Festuca ovina-Bewuchses ent- 


sprechen den Parzellen 1 und 2. (Pr. 198,199: von Festuca ovina- 
Stellen). 


* Ausgefiihrt vom Landwirtschaftlichen Untersuchungsamt Oldenburg i. O. 


__* Kin aufklappbarer Stechzylinder gewahrte eine stérungsfreie Entnahme des 
Schichtprofils, 
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Parzelle 4. Nur kleine Festuca ovina-Flecken, Calluna und Erica 
einzeln. Bodendeckend sind: Holes; lanatus, Poa trivialis, Trifolium 
repens, Trifolium pratense, Festuca rubra. a-Schicht (der Holcus-Tri- 
folium-Stellen): dichter, nicht zerfallender Wurzel- und SproBfilz, frei 
von Streu und Moosen. b-Schicht: durchwurzelter Sphagnumtorf. Vege- 
tationshéhe 10—15 cm. (Pr. 200, 201: von Holcus-Trifoliwm-Stellen). 


Tabelle 5. Verteilung der Oribatiden in einem Sphagnumtorf-Grinland (24. Juli 1953) 


200| 201] 202| 203 


Malaconothrus gracilis a-Schicht 
b-Schicht 
Platynothrus peltifer .... . 


Tectocepheus velatus sarekensis . 


ODPANOVE 6 a wieds psilse ¢ Goins 
Brachychthonius berlesei . . 
Brachychthonius sellnicki 
Tectocepheus velatus ..... 
B Peloptulus phaenotus ..... 
Peloptulus montanus ..... 


Trichoribates novus... ... 


Pseudotritiaardua ...... 


e = wo 


Brachychthonius semiornatus . . 
Punctoribates punctum 
Steganacarus striculus. . .. . 
Suctobelba subcornigera 
Suctobelba sarekensis .... . 


Carabodes marginatus... .. 


Parachipteria willmanni. . 


Parzelle 1, Festuca ovina — Halmstreu (Probe 194—195). 
Parzelle 2. Festuca ovina — Halmstreu (Probe 196—197). 
Parzelle 3. Festuca ovina — Halmstreu (Probe 198—199). 
Parzelle 4. Holcus/Poa/Trifolium — Wurzelfilz (Probe 200—201). 
Parzelle 5. Holcus/Poa/Trifolium — Wurzelfilz (Probe 202—203). 
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Parzelle 5. Festuca ovina, Calluna und Erica fehlen. Bodendeckend 
sind Holcus lanatus, Poa trivialis, Trifolium repens, Trifolium pratense, 
Festuca rubra. a- und b-Schicht, sowie Vegetationshéhe entsprechen der 
Parzelle 4. (Pr. 202, 203: von Holcus-Trifoliwm-Stellen). 

Die Gliederung der Oribatiden in die Gruppen A und B koinzidiert 
mit der Verteilung der Festuca-Streu und des Holcus-Trifolium-Wurzel- 
filzes in den Parzellen 1—5. Die Arten der Gruppe A verhalten sich 
indifferent. Sie treten im gesamten Bereich auf. Malaconothrus gracilis 
und Platynothrus peltifer sind relativ ungebundene Anzeiger fir feuchte 
Substrate. Ihr Schwerpunkt im Gefille liegt im Holcus-Trifolium- 
Wurzelfilz. Ihnen schlieBen sich die fast euryéken Tectocepheus velatus 
sarekensis und Oppia nova an. Die Arten der Gruppe B leben nur in der 
Festuca ovina-Streu. Mit Brachychthonius berlesei, Pseudotritia ardua 
(beide Gruppe VII) und Peloptulus montanus (Anschlu8 XI) erscheinen 
Arten acidophiler Verbindungen. Pseudotritia ardua bevorzugt als ein- 
zige Art die b-Schicht. Ihre Bindung an die Festuca-Streu scheint be- 
sonders eng. Zusdtzlich von streufreien Stellen der Parzellen 1—3 ent- 
nommenen Proben (29. 7. 53) fehlt die Art. Das Auftreten von Cara- 
bodes marginatus im reiserrohhumusbeeinfluBten Festuca ovina-Bestand 
der Parzelle 2 diirfte durch die enge Bindung von C. marginatus an 
Ericaceen-Rohhumus bedingt sein. Zur Nachpriifung am 29.7. 53 ge- 
nommene Proben zeigen das konstante Vorkommen der Art an den 
genannten Stellen. Die reine Ericaceen-Streu enthalt auBer C. margi- 
natus alle anderen Arten der Gruppe B, aber keine zusatzlichen. Eine 
Gruppe C, spezifisch fiir den Holcus-Trifolium-Filz, fehlt. 


Zusammenfassung 

1. Das Ziel der Arbeit bestand in der Ermittlung der Reaktion der 
Oribatiden in natiirlichen Faktorengefiillen, um hierdurch ihre Milieu- 
empfindlichkeit und die d6kologische Differenzierung der Oberfliche des 
Bodens zu zeigen. 

2. Untersucht und dkologisch ausgewertet wurden je ein Milieugefalle 
in fiinf verschiedenen Oberflachentypen von Béden: Inlanddiine, be- 
waldete Standorte, Hochmoor, Flachmoor und Griinland. Es lassen 
sich Vikarianz, Transgression und Subordination von Artengruppen 
unterscheiden. Die verteilungsregelnden Bodenstrukturen und Boden- 
faktoren werden aufgezeigt (Abschnitt B, III, Abb. 2—5). 

3. Die dkologische Analyse der Verteilung der Oribatiden in den 
Milieugefallen beriicksichtigt ihr Gesamtverhalten im norddeutschen 
Raum, dargestellt als eine Anordnung in Isovalente Gruppen (Ab- 
schnitt B, II, Abb. 1). 


4. Fur die gefundenen Arten wird ein Identitatsnachweis gegeben 
(Abschnitt B, I). 
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A. Einleitung 


Ein Organ, das schon frih beschrieben wurde (TREvIRANUS 1809, 
Rampour 1811, Durour 1833), dessen Funktion jedoch lange ungeklart 
blieb, ist der Kryptendarm der Pflanzensafte saugenden Heteropteren. 
Schon Leyp1e (1857) beobachtete im Darm von Wanzen dichte Massen 
vibrionenartiger, sich bewegender Wesen, aber erst ForBxEs (1892) er- 
kannte die Bakteriennatur der Kryptenbewohner. Inzwischen ist ge- 
sichert — erstmals durch Sutc und Prerantont (1910) —, daB es sich 
hier um ein obligates Zusammenleben von Bakterien und Insekten, um 
eine Symbiose, handelt. 

Fores konnte die Bakterien nicht ziichten; Guascow (1914) be- 
schrieb den Bau der symbiontischen Organe und machte Angaben tiber 
die Art der Ubertragung und die Gestalt der Mikroorganismen bei einigen 
Heteropteren. Er konnte die Symbionten von Anasa tristis, einer 
amerikanischen Coreide, ziichten. Uber die Physiologie der kultivierten 
Bakterien berichtet er nichts. Nach einer Reihe von morphologischen 
und embryologischen Arbeiten tiber die Symbiose der Heteropteren 
(Kuskop 1924, PrmranToni 1932, CONVENEVOLE 1933, SCHNEIDER, H. 
1933, RosSENKRANZ 1939, BONNEMAISON 1946) gelang es G. SCHNEIDER 
(1940) erstmals, symbiontenfreie Larven von Coptosoma scutellatum zu 
erhalten. Sie zeigten, verglichen mit normalen Tieren, eine Entwicklungs- 
verzogerung und eine erhdhte Sterblichkeit. H. J. MULLER (1956) 
zuchtete die Bakterien aus den Symbiontenpaketen der Coptosoma- 
Gelege und reinfizierte damit die symbiontenfreien Larven der gleichen 
Art mit dem Erfolg, da8 die auf Agar kultivierten Bakterien sich den 
Wanzenlarven gegeniiber wie Parasiten verhielten. Dieser Versuch zeigt 
unter anderem, wie vorsichtig Ergebnisse zu bewerten sind, die mit 
Kultursymbionten erzielt werden; die Mikroorganismen variieren unter 
solchen Bedingungen nicht selten ihre Anspriiche und Leistungen. 
Trotzdem kann aber erst die Analyse des Stoffwechsels reingeziichteter 
Bakterien die Grundlage fiir ein tieferes Versténdnis des symbiontischen 
Zusammenspieles geben. Bei leichter kultivierbaren Hefe- und Pilz- 
symbionten der Insekten sind solche Versuche bereits in gréBerem MaBe 
mit Erfolg durchgefiihrt worden (Literatur bei GRAEBNER 1954). Die 
Ziichtung von symbiontischen Bakterien aus Insekten und die Analyse 
einiger ihrer physiologischen Leistungen gelang ScHorn (1934) bei 
Aphiden, H. Kener (1950) bei Blattiden, Maputtassan (1951) bei einer 
Coccide und Fink (1952) bei der Kakteenlaus Pseudococcus citri Risso. 

In der vorliegenden Untersuchung wurde erstmals auch eine Hetero- 
pterenart, Mesocerus marginatus L. (Syromastes), zu solehen Versuchen 
herangezogen!. 


* Die Drucklegung der vorliegenden, schon 1954 abgeschlossenen Arbeit hat 
sich verzdgert. Inzwischen erschien eine Arbeit von SrernHavs, BaTry und BoERKE 
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Meinem verehrten Lehrer, Herrn Prof. A. Kocu, danke ich herzlich fiir die 
Uberlassung des Themas und fiir die stete Forderung. Herrn Prof. H. Braun vom 
Hygienischen Institut der Universitat Miinchen danke ich fiir die sachliche Kritik 
und die wertvollen Ratschlige auf dem Gebiet der Bakterienphysiologie. Mein 
Dank gilt ferner Herrn Prof. K. v. Friscs, Direktor des Zoologischen Institutes 
der Universitat Miinchen, fiir die Uberlassung des Arbeitsplatzes. 


B. Biologie von Mesocerus marginatus L. 


Die Wahl des Versuchsobjektes fiel auf die Wanze Mesocerus margi- 
natus L. (Familie: Coreidae); sie ist in der Umgebung von Miinchen 
haufig, und bei ihr gelang, im Gegensatz zu den gleichzeitig untersuchten 
Pentatomiden (Dolycoris baccarum L., Chlorochroa junipera L.) schon im 
Vorversuch die Kultur der Symbionten. Auch GLascow konnte die 
Symbionten nur aus einer Coreide, nie dagegen aus Pentatomiden 
zuchten!, 

Uber die Biologie der Pflanzensifte saugenden Heteropteren ist 
wenig bekannt; es sollen deshalb eigene Beobachtungen an Mesocerus 
ausfiihrlicher erwahnt werden. 


STICHEL (1938) gibt fiir Mesocerus folgende Nahrungspflanzen an: Anethum 
graveolens, Humulus, Sanguisorba officinalis, Senecio jacobea, Rubus, Rumex hydro- 
lapathum und Rumex crispus. Die beiden Ampferarten beschreibt MtcHaLk (1938) 
als Hauptfundort fiir Mesocerus; er erwahnt aber noch Cirsium und Geranium. Ich 
traf die Imagines vorwiegend auf Rubus und Rumex; die Larven beobachtete 
ich dagegen ausschlieBlich an Rumex und Rheum (beide Familie Polygoniaceae). 
Nach Beobachtungen von W. ScHWOERBEL (1957 im Druck) sind die Imagines 
auch auf Hichen anzutreffen und saugen dort an den jungen Blattern. 

Die Aufzucht der Wanzen vom Hi zur Imago gelang nur an Rumeastocken 
— Rheum ist im Laboratorium schwer zu halten — nicht mit Ampferblattern. 
Dieses Ergebnis diirfte wohl darauf zuriickzufiihren sein, daB der Turgor und die 
Zusammensetzung des Siebréhrensaftes bei abgetrennten Pflanzenteilen geaindert 
werden. In den ZuchtgeféBen muBten auch stets noch Fruchtsténde vorhanden 
sein, wenn die Aufzucht gelingen sollte. Soweit ich beobachten konnte, stechen die 
ersten Larvenstadien ausschlieBlich die Rumexfriichte an, und zwar an der Grenze 
von Schwiele und Perianthblatt. Ob das NiiBchen angestochen wird, lieB sich nicht 
feststellen. Die alteren Larven saugen noch vorzugsweise an den Friichten aber 
auch schon an Blattern und Stengeln. 

Die Larven hielt ich in iiber die Blatter gestiilpten Celluloidréhrchen; sie waren 
oben mit Gaze und unten mit einem halbierten, durchbohrten Korkstopfen ver- 
schlossen. Teile eines Fruchtstandes wurden in die Réhrchen zugegeben und nach 
Bedarf erneuert. Bei den Friichten andert sich der Turgor nach dem Abschneiden 
nicht so schnell, wie bei den Blattern und Stengeln. Die Imagines lebten frei an 
Stocken. 

Mesocerus iiberwintert als Imago. Ende Mai kriechen die Wanzen aus ihren 
Schlupfwinkeln heraus und schreiten kurze Zeit spaiter zur Begattung, die im Laute 


(1956); ihnen gelang die Ziichtung der Symbionten aus verschiedenen amerikani- 
schen Wanzenarten, unter anderen auch aus Coreiden. Ihre Befunde sind eine gute 
Bestatigung meiner Ergebnisse. 
1 SrernHAUS und Mitarbeiter (1956) ziichteten Symbionten aus 2 Coreiden- 
arten, 1 Pentatomiden- und 1 Pyrrhocoridenart. 
29% 
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des Sommers mehrmals wiederholt wird. Wenige Tage nach der Kopulation 
_- fritheste Beobachtung 3 Tage —- beginnt das Weibchen Hier abzulegen; dieser 
Vorgang zieht sich in unregelmaBigen Abstaénden bis August hin. Die Kier werden 
einzeln oder in Gruppen bis zu 10 Stiick verstreut-horizontal-agglutiniert* abgelegt. 

Das Mesocerus-Ki ist in Gro8e und Farbe der Schwiele des Rumexperianth- 
blattes sehr ahnlich, besonders dem der Art Rumex crispus (Abb. 1). Da die Weib- 
chen ihre Eier vorzugsweise an Ampfer- 
und Rhabarberbliitenstaénden befestigen 
(Abb. 2), wo sie 4uBerst schwer aufzufin- 
den sind, kann diese auffallende Ahnlich- 
keit vielleicht ein wirksamer Schutz fiir die 


Abb. 1 Abb. 2 
Abb. 1. Mesocerus-Ki (links), Ruwmex-Perianthblatt mit Schwiele (rechts) 


Abb. 2. Ei von Mesocerus am Rumexbliitenstand (Pfeil) 


Hier sein. Man konnte sich vorstellen, daB diese Anpassung mit zur monopha- 
gen Lebensweise der Mesocerus-Larven beigetragen hat. In Gefangenschaft 
kommen auch Notablagen an Gaze, Holzstaibchen, alten Blattern, Filtrierpapier 
usw. vor, dabei werden die héher gelegenen Kafigbezirke auffallig bevorzust. 


Abb. 3a—e. Chlorochroa junipera L. Higelege (a), frischgeschliipfte Larven (b) in der Ruhe- 
pause auf dem verlassenen Gelege, leeres Gelege (c) 


Zu Beginn der Hiablage pret das Weibchen ein klebriges Sekret aus und heftet 
es an die Unterlage. Dann tritt das Hi aus der Geschlechtséffnung, wird mit der 
flachen Unterseite auf dem Sekrettropfen abgesetzt und noch 20—30 sec angedriickt. 
Erst dann lauft das Weibchen weg. 


1 Nomenklatur nach MicuanK (1935), der die vorliegende Art jedoch nicht 
beschrieben hat. 
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Das Ki ist anfangs gelblich getént, spater wechselt die Farbe nach braun. Die 
Oberflache glanzt metallisch und weist eine bei starkerer VergréBerung erkennbare 
sechseckige Felderung auf. Seine Gestalt ist oval und unten etwas abgeflacht 


(Abb. 1). Der vordere Eipol ist durch einen Kreis punktformiger Mikropylen 
ausgezeichnet. 


Abb. 4a—i. Larvenentwicklung von Mesocerus marginatus L. Nach dem. Schitipfen (a)s 
1. Stadium (b), 2. Stadium (c und d), 3. Stadium (e und f), 4. Stadium (g), 5. Stadium (h), 
Imago (i) 
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Die Entwicklungsdauer von der Ablage des Eies bis zum Schliipfen der Jung- 
larve variiert stark. Zu Beginn der Fortpflanzungsperiode (Mai bis Juni) betragt sie 
19—20 Tage und kann im August auf 10 oder sogar auf 6 Tage reduziert sein. 
SereEL (1924) wies bei Pyrrhocoris apterus L. nach, daB dort die Entwicklungs- 
dauer von der Temperatur abhangt. 

Nach dem Schliipfen verhalten sich die Larven von Mesocerus anders als etwa 
die Larven von Chlorochroa junipera L. (Abb. 3). Die Pentatomiden eines Eigeleges 
durchbrechen fast gleichzeitig die Eischale und machen auf ihren dicht beisammen- 
liegenden Hiern eine Ruhepause durch. In dieser Zeit nehmen sie mit ihren Riissel- 
chen die an der Eioberflache haftenden Bakteriensymbionten auf; erst dann ent- 
fernen sie sich (G. ScHNEIDER 1940). Die Mesocerus-Larven von gleichzeitig ab- 
gelegten Hiern schliipfen dagegen einzeln, oft in 24stiindigem Abstand. Meist 
entfernen sie sich von der leeren Hihiille noch ehe sie ausgefarbt sind. Ein Abtasten 
der Eioberflache mit dem Riissel konnte ich niemals beobachten. 

Im Freiland ist es immer wieder iiberraschend zu sehen, daB die Nachkommen 
eines Elternpaares an einem einzigen Bliitenstand bis zur Imaginalhautung bei- 
sammenleben. In den typischen Biotopen, fiir die neben Ampfer auch Brombeer- 
und Himbeergestriipp charakteristisch ist, trifft man die Larven nur auf wenigen 
Pflanzen an. Dort sind sie in groBer Zahl und in allen Altersstadien zu finden, in 
der Regel zusammen mit einem Elternpaar. Man hat in dieser Entwicklungsphase 
durchaus den Eindruck eines familidren Zusammenlebens, das erst aufgelost wird, 
wenn die Tiere zu fliegen beginnen (s. 8. 444). 

Mesocerus besitzt wie die meisten Heteropteren 5 Larvenstadien (Abb. 4). Die 
Hautungsintervalle bleiben im 2., 3. und 4. Stadium annahernd konstant (etwa 
8. Tage), sind im 1. Stadium stark verkiirzt (4—5 Tage) und vor der Imaginal- 
hautung wie bei vielen hemimetabolen Insekten wesentlich verlangert (11—12 
Tage). Die Larven sind in ihrer K6érperfarbe an die Farbténe der Bliitenstande 
der Futterpflanze angepaBt; ihre Farbe variiert von hellgelb iiber braunrot bis 
dunkelbraun. 

Die alteren Larven saugen zwar noch an den Friichtchen, ernahren sich aber 
auch schon wie die Imagines von Siebréhrensaft. DaB Mesocerus auch die Zellen 
der Blatter oder Stengel aussaugt, ist zumindest beim Sauerampfer unwahrschein- 
lich. Sein Zellsaft hat annaihernd ein py von 2, waihrend der Inhalt der vorderen 
Darmabschnitte auch unmittelbar nach dem Saugakt stets nur neutral bis schwach 
alkalisch reagiert. Das py des Siebréhrensaftes liegt im alkalischen Bereich 
(Sacus 1863, R. Ketter 1918/19, Ketter u. GICKELHORN 1928 u. a.). Uber die 
Zusammensetzung des Siebréhrensaftes berichten die Arbeiten von Miincu (1930), 
Coorn (1941), MicnEn (1942), B. Huser (1944) und Lrypemann (1947). Die Be- 
ziechungen zwischen den physiologischen Reaktionen der Symbionten und der 
Zusammensetzung des Siebréhrensaftes werden auf S. 474 besprochen. 


C. Bakteriensymbiose von Mesocerus marginatus L. 
I. Lokalisation 

Offnet man eine Imago von Mesocerus vom Riicken her, so liegt in 
der hinteren Abdomenhalfte tiber ihre ganze Breite hinwegziehend, der 
bakterienhaltige Kryptendarm. Er glinzt bei dieser Art milchig-weiB, bei 
anderen Wanzen — bei den Pentatomiden — ist er gelb bis rosa gefarbt. 
Zwei kraftige, vom 2. und 3. letzten Stigmenpaar herkommende Tracheen- 
aste treten an ihn heran und umspinnen ihn mit ihren feinen Auslaiufern 
(vgl. Kuskop 1924). Abb.5 gibt ein Ubersichtsbild itiber den frei- 
gelegten Verdauungstraktus der Wanze. 
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Der sehr kurze Oesophagus erweitert sich zu einem faltenreichen, 
stark dehnbaren Magen, der bereits zum Mitteldarm gehért und nicht, 
wie Kuskor glaubte, zum Oesophagus, denn er besitzt keine Chitin- 
intima. GLascop (1914) hat ihn dagegen richtig mit m, = 1. Mittel- 
darmabschnitt bezeichnet. Seine Einteilung des Darmkanals méchte ich 
beibehalten. Auf m, folgt ein stark verengtes etwas lingeres Darmstiick 
m,, das in eine zweite Erweiterung ms, die ,,se- : 
conde poche‘. Durours (1833) ttbergeht. Dann 
schlieBt sich ein kurzer enger Abschnitt m, an, 
der in den Kryptendarm einmiindet. Nach der 
Einteilung von Kusxor gehért der Kryptendarm 
von Mesocerus zum ,,Syromastes-Typ‘, der sich 
dadurch auszeichnet, da’ zwei enggewundene 
Kryptenreihen das Darmrohr begleiten. Auf den 
Kryptendarm folgt der Pylorus mit zwei seitlichen 
Ausstiilpungen, in die je zwei Malpighische GefaBe 
einmtnden. Den Abschlu8B bildet das Rektum mit 
einer stark erweiterungsfahigen, dimnwandigen, 
fingerformigen Blase, der Rektalampulle. Sie wurde 
von Kuskow und anderen Autoren nicht be- 
schrieben; GLascow hat sie hingegen bei einer 
anderen Coreide beobachtet. 

Schnittbilder zeigen, daB die Rektalampulle 
durch einen Sphinkter geschlossen werden kann. 
Thr distales Ende liegt dem 2. Magen mg, eng an 
und ist an einigen Stellen mit ihm durch ein beide 
gemeinsam umhiillendes Hautchen verwachsen. Ob 
dieser Lagebeziehung eine physiologische Bedeu- 
tung zukommt, ist nicht zu entscheiden; immer- 
hin liegt ein Vergleich mit den Filtereinrichtungen 
der Homopteren nahe, die der stark verdiinnten 
Nahrung schon in den vorderen Darmabschnitten 
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das tiberschiissige Wasser entziehen. Tie e . Wanuttaltia 
Die einzelnen Darmabschnitte haben einen arsed ue pak 
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wechselnden Gehalt an Mikroorganismen. Der 2=ms, 3 = Ms, 


: 4 Kryptendarm, 
Oesophagus, der 1. Magen und der Abschnitt m. 5 sraipighische GetaBe, 


sind weitgehend frei von Bakterien. In mg fin- 6 Trachee, 7 Pylorus, 
den sich Bakterien in wechselnder Zahl. Sie sind Seer AK 
sehr klein und morphologisch kaum von den 

Symbionten zu unterscheiden, physiologisch verhalten sich die aus m, 
geziichteten Keime anders (s. 8. 475). Auch der Mitteldarmabschnitt m, 
beherbergt in der Regel keine Mikroorganismen. Es kann jedoch vor- 


kommen, daf% Symbionten aus dem Kryptendarm einwandern, wie ich 
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dies beim Verimpfen dieses Darmabschnittes feststellte (s. 8. 499). Im 
Kryptendarm der Imago bevolkern die Bakterien vorwiegend die Kryp- 
ten, sind aber auch im Darmlumen anzutreffen (vgl. Kuskop). Dort 
werden sie von den Verdauungssaften des Wirtes nicht geschadigt. 
Wenige symbiontische Bakterien treten ferner in den Enddarm liber. 
Die Mikroflora des Rektums enthalt neben Symbionten noch andere 
Keime, auch Pilzsporen, die nicht niher untersucht wurden. 

Den py-Wert der einzelnen Darmabschnitte bestimmte ich erst grob 
durch Einlegen des Gesamtdarmes in Universal-Indikator-Losung 
(Merck), dann genauer durch Einbringen der einzelnen Abschnitte in 
Spezial-Indikator-Lésungen nach SORENSEN (Tabelle 1). 


Tabelle 1. Py-Wert in den einzelnen Darmabschnitten von Mesocerus 

m,—m, = Mitteldarm; KD = Kryptendarm; P = Pylorus; & = Rectum. 

| mM, | Ms | Ms Ms, KD | 12 | R 
Pr | 7,0—7,2 | 7,0—7,2 | 6,5— 6,6 | 7,0—7,3 | 7,0—7,3 ! 7,0—7,2 | 6,8—7,0 

Der py-Wert des Kryptendarmes gibt gleichzeitig das optimale py 
fiir die Symbionten und ihre Kulturbedingungen an. Die in der Regel 
bakterienfreien Abschnitte m,,m,,m,und der Pylorus weichen kaum vom 
Pp des Kryptendarmes ab, nur der im Rektum gemessene Wert liegt 
wenig unterhalb des Neutralpunktes. Das starker nach dem saueren 
Gebiet abweichende py in m, kann von den Verdauungssaften der Wanze 
hervorgerufen werden, oder auch im Zusammenhang stehen mit dem 
Stoffwechsel der dort lebenden Bakterien (s. S. 475). 

Die histologische Differenzierung des Kryptendarmes wahrend der 
larvalen Entwicklung und bei der Imago zeigen die Querschnitte der 
Abb. 61. Kusxop beschrieb den Kryptendarm im 1. Larvenstadium als 
glattes Rohr, ich konnte'aber bereits hier eine deutliche Ausbuchtung 
des Darmepithels erkennen (Abb. 6a). Symbiontische Bakterien sind 
nicht oder nur vereinzelt im Darm anzutreffen. Im 2. Stadium dndert 
sich das Bild grundlegend (Abb. 6b). Die Krypten sind deutlich ent- 
wickelt, ihr Lumen ist gegen den Darm hin weit gedffnet und alle Hohl- 
raume sind gleichmaBig prall mit Bakterien angefiillt. Auch auBerlich 
sind die Krypten jetzt gut zu sehen; sie ziehen noch ohne Windungen 
an beiden Seiten des Darmes entlang. Bei den alteren Larvenstadien 
(Abb. 6c—e) nimmt das Kryptenvolumen an der dem Darmrohr ab- 
gewandten Seite stérker zu, dadurch entsteht eine gekréseartige Auf- 
faltung. Die Verbindung zum Darm wird jedoch erst im letzten Larven- 


' Fixiert wurde das ganze Tier oder der freipraparierte Darm nach CaRNoy, 
Bourn, Recaup, Kouster, oder mit Osmiumsiure, gefarbt nach HrmpEnwatrn, 
HEIDENHAIN-SEKI, Cowpry, Giemsa, mit Methylenblau-Eosin, Toluidinblau, 
Methylenblau in verschiedenen py-Stufen und nach Gram. — Die Zeichnungen 
stellte ich mit einem Promar der Firma Seibert, Wetzlar, her. 
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stadium und bei der Imago wesentlich verengt (Abb. 6e—f). Es bleibt 
schlieBlich ein aus 2 Zellschichten gebildetes Septum iibrig, das von 
feinsten Kanalen durchzogen ist, welche die Verbindung zwischen den 


or, 


Abb. 6a—f. Querschnitte durch den Kryptendarm der Larven (1.—5. Stadium) (a—e) und 
der Imago (f) 


Kryptenréumen und dem Darmlumen aufrechterhalten. Darm- und 
Kryptenepithel sind bei allen Stadien stark abgeflacht; das Epithel der 
Kryptenwand behalt auch bei der Imago diese Gestalt bei, wahrend das 
Darmepithel hier aus schlanken, zylindrischen Zellen besteht. Feinste 
Tracheenauslaufer zwangen sich zwischen den Kryptenwanden hindurch. 
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Die Bakterienanzahl nimmt bis zum 4. Larvenstadium standig zu; 
Krypten und Darm sind vollgepackt mit Symbionten. Im letzten Larven- 
stadium und bei der Imago werden die Krypten weniger dicht besiedelt, 
und mit dem Engerwerden der Verbindungswege zum Darm verringert 
sich auch dort die Anzahl der Bakterien wesentlich. 

In den Krypten und im Darm sind die Bakterien in Schleim ein- 
gebettet. Sofern man aus dem Verhalten der geziichteten Symbionten 
schlieBen darf, wird er von ihnen selbst gebildet und nicht von den 
Darmzellen des Wirtes abgesondert, wie Kuskor glaubte. Wahrschein- 
lich schiitzt der Schleim die Symbionten vor den Verdauungssaften des 
Wirtes. GRAEBNER (1954) weist in einem ahnlichen Zusammenhang dar- 
auf hin, daB eine AbstoBung ungeschadigter Symbionten aus dem Darm- 
kanal als Regelung der Mikroorganismenzahl aufgefaBt werden kann. 

Die Malpighischen GefaéSe sind mit dem Kryptendarm eng ver- 
gesellschaftet. Sie ziehen im Abdomen nur bis zum Anfang des Krypten- 
darmes vor, biegen dort um und schmiegen sich ihm erneut an. Ob diese 
Lagebeziehung funktionell von Bedeutung ist, soll spater diskutiert 
werden (s. 8. 471). 

IT. Ubertragung 


Nach Guascow (1914) und Kusxop (1924) soll bei den Heteropteren 
die Ubertragung der Symbionten auf die nachste Generation durch Be- 
schmieren der Hier erfolgen. Sie geben an, da sie Symbionten im Darm- 
lumen der Embryonen nachgewiesen haben. Es gelang ihnen aber nicht, 
den Ubertragungszyklus liickenlos aufzuklaren. PreraNTonr (1932) 
folgerte aus seinen Untersuchungen an einer Coreide und CONVENEVOLE 
(1933) aus ihren Beobachtungen an einer Pentatomide, daf in beiden 
Fallen Ovarialinfektion vorliegt. Die Ergebnisse von CoNVENEVOLE 
widerlegte RoSENKRANZ (1939), der an einer grofen Zahl von Penta- 
tomiden zeigen konnte, daB dort ein Beschmieren der Kier vorkommt. Die 
Symbionten werden erst von den frischgeschliipften Larven wahrend der 
sog. Ruhezeit mit dem Riissel aufgenommen (vgl. S. 438 und Abb. 3). 
Ferner stellte er einen Formenzyklus der Pentatomiden-Symbionten 
fest, wobei bei den Pentatominen und Scutellerinen in den letzten, meist 
gefarbten Krypten die kleinen Infektionsstadien zu finden sind. Bei den 
Acanthosominen, deren Symbionten im Wirtskérper ebenfalls ver- 
schiedene Gestalt annehmen, stehen die Krypten nicht mehr in direkter 
Verbindung zum Darm. Deshalb ist bei ihnen ein eigener Beschmier- 
apparat notwendig geworden, der die Ubertragungsformen beherbergt. 
G. ScHNEIDER (1940) klarte den Ubertragungsmodus von Coptosoma, 
einer Plataspide, und den einiger Vertreter der Familie Lygaeidae auf. 
Coptosoma mit den Bakterienkapseln zwischen den Hiern kann dabei 
als extremer AuBenseiter gelten, wihrend die Lygaeiden mit Ausnahme 
der Unterfamilie Geocoridae, deren Bakterien im Fettkérper leben, 
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Mycetome haben. Die Ubertragung erfolgt hier, wie bei allen Mycetom- 
tragern, durch Ovarialinfektion. Auch bei den Cimiciden fand BUCHNER 
(1923) Mycetome und die Infektion itber die Ovarien. Die Ubertragungs- 
weisen der Symbionten sind innerhalb der Ordnung Heteroptera also 
nicht einheitlich. 

Wie liegen die Verhaltnisse bei den Coreiden? Prerantont (1932) 
glaubt bei Gonocerus acuteangulatus Gz. an eine Ovarialinfektion, da er 
in den Oocyten feinste Fadchen sah, die sich mit Bakterienfarbstoffen 
anfarbten. Nahere Angaben iiber die verwendeten Farbstoffe und iiber 
die Methode fehlen. Diese fadenférmigen Strukturen sollen eine Phase 
im Formenzyklus der Symbionten darstellen und aus den ,,unsichtbaren 
Wanderstadien“ hervorgegangen sein, die vorher die Darmwand passiert 
haben und in den Follikel eingedrungen sind. Rosenkranz (1939) halt 
eine Kibeschmierung fiir wahrscheinlicher, da die symbiontischen Organe 
der Coreiden denen der Pentatomiden sehr ahnlich sind. Hier knipfen 
meine Beobachtungen an. Die Larven von Mesocerus machen keine 
Ruhepause auf dem verlassenen Ei durch, um dort wie die Pentatomiden 
zu saugen und sich dabei mit Symbionten zu infizieren. Diese Fest- 
stellung schlieBt die Moglichkeit einer Eibeschmierung aber noch nicht 
_ aus, da die Bakterien zu einem friheren Zeitpunkt durch die Mikropylen 

in das Ei einwandern konnten, wie GLASGOow und Kvuskor annahmen, 
und wie dies beispielsweise bei den Trypetiden (Diptera) verwirklicht ist. 

Mesocerus hat keinen Beschmierapparat ausgebildet. In den Ovariolen 
und im paarigen Teil des Oviductus ablagebereiter Weibchen suchte ich 
vergeblich nach Symbionten, ebensowenig beobachtete ich die von 
PIERANTONI geschilderten Fadchen. Auch Impfversuche mit Teilen dieser 
Organe fiihrten zu keinem Erfolg. 

Die Identifizierung der Bakterien auf Schnitten ist bei Mesocerus 
besonders schwierig. Die Mikroorganismen sind im fixierten Zustand 
nur 0,64 lang, und das Gewebe-Eiwei8. dieser Wanze hat zudem die 
Eigentiimlichkeit, bei jeder der angewandten Fixiermethoden in Granula 
von annahernd gleicher GréBe und Form wie die Symbionten auszu- 
fallen. Ahnliche stark farbbare Strukturen im Plasma, besonders in 
dem der Ovarien, beschreibt auch RosENKRANZ und bemerkt, da sie 
falschlicherweise als Symbionten gedeutet werden kénnen. Um die 
Bakterien von den Grana unterscheiden und auch auBerhalb der Krypten 
nachweisen zu koénnen, wandte ich verschiedene Methoden an. Die 
Symbionten sind gramnegativ, und so fiel die beste Méglichkeit eines 
Nachweises im Gewebe von vornherein weg. Die Fixierung nach REGauD 
und die Farbung nach Cowpry, oder die Farbungen nach Giemsa und 
HemeEnualtn schlugen fehl, ebenso die Methylenblaufarbung in verschie- 
denen py-Bereichen. Ferner versuchte ich, auf nichtfixierten, mit 
Acridinorange behandelten Gefrierschnitten im UV-Licht ein zeitlich 
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getrenntes Absterben von Gewebe und Bakterien zu beobachten; aber 
auch hier kam ich nicht zum Ziel. 

Es blieb noch die Lebendbeobachtung im Phasenkontrastmikroskop. 
Da hier die Organe zerquetscht oder in dicke Gefrierschnitte zerlegt 
werden miissen, wird die Wahrscheinlichkeit auBerst gering, eine kleine 
Zahl von Bakterien aufzufinden. Es gelang auch auf diesem Wege nicht, 
Symbionten im Ovar nachzuweisen. Abstriche von der Analregion der 
Weibchen machte ich nicht, weil hier und im Rektum verschiedene 
Mikroorganismen leben. In Quetschpraparaten von reifen Eiern aus den 
Ovariolen, ablagebereiten aus dem Oviductus und frisch abgesetzten 
fand ich nur im letzten Falle symbiontenahnliche Bakterien. Den Be- 
weis fir ihre Identitét mit den Symbionten konnte ich auch hier aus 
den bereits aufgezeigten Griinden nicht fiihren. 

Die Ziichtung der Bakterien aus den Eiern unter Verwendung der 
auf S. 449 angegebenen Nahrmedien miBlang. Schnitte durch Hier ver- 
schiedener Entwicklungsstadien lieBen zwar vereinzelt symbionten- 
ahnliche Koérperchen erkennen, die beim alteren Embryo vom Dotter 
umschlossen im Darm liegen. Immer waren es nur wenige Organismen 
und niemals gréBere Ansammlungen, wie sie G. SCHNEIDER (1940) bei 
Lygaeiden-Eiern und H. J. MULLER (1940) bei Zikaden beschreiben. 
PIERANTONI will sie auch bei Gonocerus gesehen haben. Auf der Ober- 
flache frischgelegter Kier konnte ich nur ganz wenige Bakterien entdecken. 

Damit waren fiir den Augenblick alle Moglichkeiten erschépft, den 
einen oder anderen Weg der Ubertragung als den richtigen zu beweisen. 
Ungeachtet dessen neige ich zu der Ansicht von RoSENKRANZ, da die 
Infektion der nachsten Generation in der Regel durch Beschmieren 
der Eier vom Rektum aus erfolgt, und zwar aus folgenden Griinden: 
Nach unserer heutigen Kenntnis ist die Ovarialinfektion ausschlieBlich 
an eine Unterbringung der Symbionten in Mycetomen gebunden. Sie 
fehlt dann, wenn bei den Imagines die Symbionten noch in direkter Ver- 
bindung zum Darm stehen. 


Kinige Beobachtungen wahrend der Aufzucht der Mesocerus-Larven 
weisen noch auf eine andere Méglickkeit der Ubertragung hin: Hielt 
ich die frischgeschliipften Wanzen isoliert von den alteren Larven und 
den Imagines, so starben viele nach der Hiutung zum 2. Stadium. Im 
Kryptendarm der toten Tiere sah ich keine oder nur ganz vereinzelt 
Bakterien. Einige der Junglarven entwickelten sich jedoch normal. 
Wuchsen die Wanzen aber in Gesellschaft mit alteren Larven oder mit 


erwachsenen Tieren heran, so lag die Sterblichkeitsziffer wesentlich 
niedriger?. 


' Fiir die Auswertung der Versuche reichte die Individuenzahl nicht aus, da 
in etwa der Halfte der Zuchten eine Chrithidia(Trypanosomidae)-Seuche auftrat, 
die zum Tode der Larven fiihrte. 
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Ubertragt man diese Ergebnisse auf das im Freiland beobachtete 
,amilienleben“ von Mesocerus (s. 8. 438), so ergibt sich ein Hinweis 
auf die biologische Bedeutung dieses Verhaltens. Die hohe Sterblichkeit 
isoliert aufgezogener Junglarven mag darauf zuriickzufiihren sein, daB 
die Eibeschmierung nicht in allen Fallen zum Erfolg fiihrt und eine 
zweite Ubertragung, die Infektion von Tier zu Tier, notwendig macht. 
Tatsachlich saugen die jungen Wanzen alle Flissigkeitstropfen, auch die 
bakterienhaltigen Exkremente ihrer Artgenossen gierig auf (vgl. Guas- 
cow). Zu den gleichen Folgerungen gelangten auch BRECHER und Wic- 
GLESWORTH (1944). Sie stellten fest, da bei der Raubwanze Rhodnius 
die Kioberfliche zwar beschmiert wird, aber wie bei Mesocerus nur mit 
wenigen Bakterien. Hier wie dort fehlt den Larven der sonst beobacht- 
bare Instinkt, nach dem Schliipfen die Eioberflache abzutasten. Beide 
Autoren halten daher den symbiontenhaltigen Kot der Artgenossen fiir 
die zweite wichtige Infektionsquelle; es gelang ihnen sogar, sterile 
Larven mit dem Kot normaler Tiere zu infizieren und aufzuziehen. Auch 
die Junglarven der Grabwanze Brachypelta aterrima miissen sich in den 
ersten 3 Lebenstagen am Muttertier infizieren, das zu dieser Zeit winzige 
symbiontenhaltige Tropfchen am After ausscheidet, wahrend die sym- 
biontenfreien Larven nicht lebensfahig sind (ScHoRR, unveroffentlicht, 
zit. bei v. BUDDENBROCK 1956). 


III. Die Symbionten des Kryptendarmes 


Die lebenden Symbionten aus dem Kryptendarm sind kleine, ovoide, 
homogene Staébchen. Sie liegen vorwiegend als Doppelstibchen vor, 
seltener einzeln oder in Ketten bis zu 8 Gliedern (Abb. 7a und b). Die 
GréBe der Bakterien schwankt zwischen 0,9 und 1,1 w in der Lange, ihr 
Durchmesser ist 0,6 bis 0,75 w. Im fixierten Zustand! schrumpfen sie 
auf zwei Drittel der urspriinglichen Gro8e zusammen (Abb. 7¢ und d) 
und sind beinahe kugelférmig. Dieses Aussehen der Bakterien hat 
Kusxor wohl dazu veranla8t, sie als ,,kokkenartig“‘ zu beschreiben. 


PIERANTONI (1932) gibt fiir die nahe verwandte Art Gonocerus einen 
Formenwechsel der Symbionten an, den ich bei Mesocerus nicht finden 
konnte. Wenn er unter anderem schildert: ,,Lo studio di questi simbionti 
nelle diverse fasi dello sviluppo (larvae, adulto, uova, embrioni) permette 
di stabilire come essi non si presentano sempre uguali. . .““ und weiter- 
fahrt, ,,... Quello che, nell’ esame microscopico del contenuto delle 
eripte colpisce subito, é il fatto che nelle diverse eta dell’ individuo i 
microorganismi si presentano assai differenti per forme e dimensioni“ .. . 
nahere Angaben aber unterlaBt, so mu ich wegen meiner abweichenden 
Ergebnisse dazu Stellung nehmen. 


1 Erfolgt mane andere Angabe, so wurden die Bakterienausstriche mit Methyl- 
alkohol fixiert und mit Carbolfuchsin gefarbt. 
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Die einzelne Bakterienzelle hat in allen Entwicklungsstadien der 
Wanze die gleiche GréBe. Wahrend der Larvalentwicklung tritt eine 
vermehrte Kettenbildung auf (Abb. 7b und d), die sicherlich auf eine 
raschere Teilung der Bakterien zuriickzufiihren ist. Bei den Imagines 
herrgchen neben Doppelstabchen die Einzelformen vor. Es ist mir nicht 
bekannt, ob Prerantont die verschiedenen Teilungszustande der 
Symbionten bei Larve und Imago vielleicht als grundsatzlichen Unter- 
schied der GréBe und Form des Bakteriums selbst ansah. Uber die 


a b c 
Abb. 7a—d. Phasenkontrastbilder der lebenden Symbionten aus dem Kryptendarm in 
Locke-Lésung. Symbionten aus dem Darm der Imago (a) und aus dem 4. Larvenstadium 
(b). Vergr. 1600fach. Fixierte Symbionten aus dem Kryptendarm der Imago (c) und des 
4, Larvenstadiums (d). Fixierung Methylalkohol, Farbung Carbolfuchsin. (Vergr. 1600fach) 


Gestalt der Bakterien im Ei erwahnt er nichts und seine ,,... sotili 
forme allungatissime . . .“‘ im Plasma der Follikel konnte ich bei Meso- 
cerus nicht beobachten. 

Die geringe GroBe der Symbionten der untersuchten Wanze macht 
eine Ausbildung von Ubertragungsformen unnétig, da ein Vergleich mit 
Infektionsstadien anderer symbiontischer Bakterien zeigt, da diese nur 
selten kleiner sind als das normale Einzelstabchen von Mesocerus. 

Frischisolierte Symbionten aus dem Kryptendarm, die ich im fal- 
schen hangenden Tropfen (Locke-Lésung) beobachtete, veraénderten nach 
einiger Zeit ihre urspriingliche Gestalt. Nach 20—30 min rundeten sich 
die ersten Bakterien zu einer Kugel ab bis schlieBlich nach einigen Stun- 
den nur mehr Kugeln iibrigblieben (Abb. 8). Gelegentlich fand ich kugel- 
formige Bakterien auch im Kryptendarm. Einen ahnlichen Gestalts- 
wandel sucht man beim Absterben der Kultursymbionten vergebens. 
Die Ursache mag in der gréBeren bzw. geringeren Dicke der Bakterien- 
membran liegen. Die Darmsymbionten leben in einem weitgehend 
isotonischen Medium und sind gegen schadliche Einfliisse durch den 
Wirt und durch den von ihnen ausgeschiedenen Schleim geschiitzt. 
Sie bilden nur eine diinne leicht deformierbare Membran aus, die ihnen 
den Stoffaustausch wesentlich erleichtert. Die derbe, widerstands- 
fahige Oberflache bildet dagegen fiir die Kultursymbionten erst die 
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Voraussetzung fiir die Lebensméglichkeit in den heterotonischen Medien, 
auf Agar und in Bouillon. Hier scheint sie der Schleim allein nicht zu 
schiitzen. Die starre Membran verhindert aber bei der Fixierung und 
beim Absterben eine gréBere Gestaltsverinderung. Geziichtete Bak- 
terien zeigen im Gegensatz zu den Darmsymbionten im fixierten Zustand 
niemals Kugelform. Bei den Darmsymbionten fehlt eine Schrumpfung 
der Zelle nur nach Behandlung mit Osmiumsduredimpfen (vgl. Abb. 7¢ 
und d, mit Abb. 9 und Abb. 13e—d). 


ae 
Abb. 8 Abb. 9 
Abb. 8. Absterbende Darmsymbionten in Locke-Lésung (Vergr. 1600fach) 
Abb. 9. Kryptendarmsymbionten nach ROBINOw fixiert und gefarbt (Vergr. 1600fach) 


Durch Versuche mit Tusche- und Collargol-Lésung konnte ich nach- 
weisen, da der Schleim die Bakterien nicht als Kapsel umgibt, sondern 
in amorpher Form ausgeschieden wird; das gilt auch fiir die Kultur- 
symbionten (S. 455). 


Kuskop erwahnt, die Wanzensymbionten seien auf Schnitten gram- 
positiv. Ob sie dabei alle von ihr untersuchten Wanzenarten einbezieht 
oder nur die Bakterien der Pentatomiden, ist aus der Arbeit nicht zu 
entnehmen. Die Symbionten von Mesocerus sind auf Schnitten und 
Ausstrichen gramnegativt. 

Die Priifung nach ZreuuL-NEELSEN auf Sdurefestigkeit und damit auf 
das Vorhandensein von Wachs in der Bakterienhiille verlief negativ. 
Dieses Resultat war zu erwarten, denn die Formlabilitaét der Bakterien 
als Folge der diinnen, elastischen Oberflache war bereits bekannt. — 
Mit der Farbung nach Netsser konnten keine Volutinkérnchen im 
Bakterienleib nachgewiesen werden. 

Die nach Rosrnow gefairbten Darmsymbionten (Abb. 9) zeigen in 
der Mitte der Zelle die Kernaiquivalente meist als runde K6rperchen. 
Bei den sich teilenden Bakterien strecken sie sich zwar in die Linge, 
dagegen wurden keine typischen Teilungsfiguren ausgebildet, wie sie 


1 Vgl. Anmerkung I, S. 475. 
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Rostwow (1942, 1949), Prexarskr und Ruska (1939), TuLasnE und 
VENDRELEY (1947), KLIENEBERGER-NOBEL (1947), DELAPORTE (1950) 
u.v.a. bei Escherichia coli, Bacillus mesentericus, Salmonella paratyphi 
und anderen Formen entdeckt haben, und die Fink auch bei den Sym- 
bionten von Pseudococcus citri feststellte. 


Die Symbionten von Mesocerus bilden weder Sporen noch Geifeln 
und besitzen keine Eigenfluorescenz. 


D. Reinkultur der Symbionten 
I. Isolierung und Ziichtung 


Schon im Jahre 1914 ziichtete GLascow aus einer Coreide (Anasa 
tristis) stets die gleichen Bakterien (Abb. 10). Trotz der Kenntnis vom 
Polymorphismus der Mikroorganismen in der Kultur vermute ich, daB 
seine ,,Reinkultur‘‘ neben den Symbionten noch andere Keime enthielt. 

Er spricht auch von beweglichen Formen in 
seinen Kulturen und zahlt deshalb die von 
ihm geziichteten Bakterien zur Fluoreszenz- 
Gruppe. Seither hat sich niemand mehr mit 
der Ziichtung von Coreiden-Symbionten be- 
schaftigt, und es schien lohnend und aus- 
sichtsreich, Kulturversuche mit Bakterien 
von Mesocerus anzustellent. 


Nach kurzer Chloroformnarkose schnitt ich der 
Wanze die Fliigel, Fiihler und Beine ab, benetzte 
den Rumpf des Tieres mit Alkohol und flammte 
Abb. 10. Reproduktion einer 120 Kurz ab. Diese Methode der auBeren Sterilisie- 
Abbildung vonGuascow(1914) rung hat den Vorzug vor den sonst iiblichen che- 
mit den aus der Coreide dnasa mischen Desinfektionsmitteln, da sie die Zucht der 
iristis geziichteten Bakterien — Symbionten in keiner Weise beeinflussen kann. Bei 
kurzfristigem Abflammen bietet das Chitin geniigend 
Schutz fiir die inneren Organe. Ich konnte, von wenigen Ausnahmen abgesehen, 
beim Offnen der Wanze noch eine lebhafte Darmperistaltik beobachten. Dieses 
Verfahren war stets erfolgreich; Kontrollen, bei denen das abgeflammte Tier auf 
Nahragar abgerollt oder mit dem ersten Praparierwasser Nahrbéden beimpft 
wurden, ergaben kein Wachstum. Der auBerlich keimfreie Tierkérper wurde in ein 
mit steriler Locke-Lésung gefiilltes Salznapfchen eingetragen und steril aufprapa- 
riert. Die vorherige Desinfektion aller Geraite und der Hinde mit 5—10%iger 
Sagrotan- oder Lysol-Lésung ist unbedingt erforderlich. Steht keine geschlossene 
Impfkammer zur Verfiigung, so ist auch ein Mundschutz unerlaBlich. Die Operation 
dauerte selbst bei einiger Ubung noch 1—2 min. Es erwies sich als ginstig, die 
Instrumente wihrend des Eingriffes mehrmals in Alkohol zu tauchen und ab- 
zuflammen. 

Den herausgenommenen Darmabschnitt wusch ich etwa 10mal in jeweils 
frischer steriler Locke-Lésung, zerteilte ihn im letzten Schalchen in kleine Stiicke 
und iibertrug diese auf den vorbereiteten Nahrboden. Das letzte Waschwasser und 
das erste Priparierwasser wurden stets auf Keimfreiheit gepriift. 


+ Vgl. Anmerkung 1 und 2, 8. 434/35. 
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Der sicherste Weg fiir eine Reinkultur der Symbionten ist die alleinige 
Entnahme des Kryptendarmes oder besser noch eines mittleren Stiickes. 
Werden die an den Kryptendarm angrenzenden Abschnitte (m, und 
Pylorus, Abb. 5) gleichzeitig entnommen, aber getrennt verimpft, so 
zeigt sich, daB sie in der Regel frei von Mikroorganismen sind. Nur der 
3. Mitteldarmabschnitt ist von Bakterien besiedelt, die in der Form den 
Symbionten ahnlich sind. Erfolgt die Trennung der Darmabschnitte 
nicht sorgfaltig genug, so mischen sich die Darmsifte mit dem Erfolg, 
daf dann auf allen Nahrbdden die Bakterien aus m, wachsen. In den 
mit Kryptendarmstiickchen beschickten Réhrchen tritt eine Misch- 
kultur dieser _Keime mit den Symbionten auf, die wegen des stark 
schleimigen Wachstums der Symbionten auBerst schwierig zu trennen 
ist. AuBerdem stirbt die Kultur bald ab, da sich die beiden Keime nicht 
vertragen. 

Fiir eine primare Reinkultur der Symbionten eignen sich vor allem 
das 5. Larvenstadium und die frischgeschliipfte Wanze. Aus dem Kryp- 
tendarm von 30 im Friihherbst gefangenen Tieren konnte ich in 22 Fallen 
das gleiche Bakterium ziichten. Die restlichen 8 Tiere wurden an- 
scheinend bei der Sterilisierung zu stark abgeflammt, denn es war 
keinerlei Darmperistaltik mehr zu beobachten. Bei 12 tiberwinterten 
Tieren scheiterte die Kultur reiner Stémme. Ich erhielt nur Misch- 
kulturen der Symbionten mit dem Mikroorganismus aus dem 2. Magen, 
die sich selbst in langen Verdiinnungsreihen nicht trennen lieBen. Ein- 
mal gelang die Zucht eines reinen Stammes auch aus dem 4. Larven- 
stadium. Hier und bei den jiingeren Stadien ist die Isolierung sehr 
schwierig, fast unméglich, da das zarte Chitin beim Abflammen die Ge- 
webe nicht ausreichend zu schiitzen vermag. Der Darm ist sehr zart 
und mu8 mit gréBter Sorgfalt freigelegt werden. Das verlangert die 
Operationszeit und erhoht die Gefahr einer Infektion tiber den Luftweg 
betrachtlich. Aus den Eiern konnte ich keine Bakterien kultivieren. 

Wesentlich fiir das Gelingen einer Erstkultur der Mesocerus-Sym- 
bionten ist die Ubereinstimmung des Nahrboden-py mit dem des 
Kryptendarmes (7,0—7,3); bei der Weiterzucht der Stémme spielen 
geringe py-Anderungen keine so groBe Rolle mehr. 


Zur Isolierung und Ziichtung der Symbionten dienten folgende Kulturmedien: 
a) Fleischwasserbouillon mit 1% Pepton (Merck oder Witte) 
0,3% NaCl, 0,2% Na,HPO, 
b) Glukose-Fleischwasserbouillon  Zusitze wie oben + 2% Glukose 
c) Standard I-Bouillon Merck mit 2% Glukose 


Glukose 
d) Nutrient-Agar Zusammensetzung: 0,3% Bactofleisch- 
(Difco Laboratories Detroit) extrakt, 0,5% Bactopepton 1,5% Agar, 
Salze 
e) Nutrient-Glukose-Agar Zusammensetzung wie d + 2% Glucose 


f) Nutrient-Glukose-Glycerin-Agar Zusammensetzung wie d + 1% Glucose 
+ 1% Glycerin. 


Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 46 30 


450 Lore Huper-SCHNEIDER: 


Die Zeitspanne zwischen dem Ansatz der Kultur und der letzt- 
moglichen Uberimpfung ist neben anderen Faktoren vor allem abhangig 
von der Zusammensetzung des Nahrbodens und der Temperatur. Bei 
28° C kann aus selbstgekochter Glukose-Fleischwasserbouillon noch nach 
14 Wochen abgeimpft werden; bei Standard I-Bouillon Merck sind die 
Bakterien dagegen spatestens nach 2 bis 3, bei der gleichen Bouillon mit 
Traubenzucker nach 5 Wochen auf neuen Nahrboden zu tbertragen. 
Fiir Nutrient-Glukose-Agar liegt der letzte Zeitpunkt der Uberimpfung 
fiir 28° C bei 3—4 Wochen; Glycerinzusatz verlangert das Leben einer 
Kultur um das Doppelte. 


II. Die Symbionten in verschiedenen Nahrmedien 

1. Kolonieformen. Auf festem Nahrboden mit einem fiir die Sym- 
bionten verwertbaren Kohlenhydrat bilden die Bakterien glattrandige, 
halbkugelférmige Kolonien mit einem maximalen Durchmesser von lcm. 
Sie sind stark schleimig, feucht 
glanzend und von milchig-wei- 
Bem Aussehen. Manchmal ist 
der Kern der Kolonie von dem 
weniger dicht mit Bakterien 
besiedelten Schleimrand deut- 


a b : 
ch a zt (Abb. : 
Abb. llau.b. Kolonieform der geziichteten lich bgeset Y A bb AF va 
Symbionten auf Nutrient-Glukose-Agar kann aber bei der gleichen 


Kolonie durch starkere Keim- 
vermehrung spater ebenfalls undurchsichtig werden. Andere Kolonien 
zeigen schon von Anfang an ein gleichmafBiges Wachstum, Kern und 
Schleimrand sind dann kaum voneinander zu unterscheiden (Abb. 11b). 

Die Kolonien gehen wohl nur selten aus einer einzigen Zelle hervor. 
Selbst bei starker Verdiinnung und bei kraftigem Schiitteln der Impf- 
fliissigkeit stellte ich nur wenige Einzelbakterien fest; meist waren sie 
zu Kliimpchen von ungeféhr 20 Keimen vereinigt. Dies und die ge- 
ringe Grofe der Bakterien machen es unméglich, sie nach dem Tusche- 
punktverfahren zu isolieren. 

Bei dichter Aussaat verschmelzen die Einzelkolonien bald zu einer 
einheitlich aussehenden schleimigen Masse, die auf schriggeneigtem Agar 
leicht abflie8t und sich am Boden des Réhrchens bis zu 1 em Hohe 
ansammelt. 

Enthalt der Nahrboden kein verwertbares Kohlenhydrat, so bilden 
die Symbionten bei dichter Aussaat ebenfalls eine zusammenhangende, 
aber gummiartig zihe Kolonie ohne Schleim. Das Wachstum solcher 
Kolonien ist wesentlich geringer als bei Kohlenhydratzugabe. Einzel- 
kolonien erreichen unter diesen Bedingungen héchstens einen Durch- 


messer von 1mm. Die Anzahl der Bakterien beider Kolonientypen 
konnte nicht verglichen werden. 
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Auch in Traubenzucker-Bouillon erzeugen die sich vermehrenden 
Bakterien viel Schleim; sie sammeln sich anfangs am Rande des Fliissig- 
keitsspiegels an, und von dort hangen die Schleimfaden in die Nahr- 
lésung hinab (Abb. 12). Am Grunde entsteht ein zusammenhangender 
Bodensatz von geringem Volumen. Solange sich der Bakterienring ent- 
wickelt, ist die Bouillon durch Keime getriibt. Bei maximalem Wachs- 
tum in selbstgekochter Glukose-Bouillon tritt nach einer Woche eine 
Kahmhaut auf, die Bakterienzahl nimmt dabei in der Lésung ab und 
die Flissigkeit opalesziert nur mehr schwach. 
Beim Schiitteln sinkt die Kahmhaut nicht als 
Ganzes ab; die Schleimfaden vereinigen sich 
erst nach und nach mit dem Bodensatz, wobei 
ein dicker Bakterienring am Glase haften bleibt. 


In Bouillon ohne Traubenzucker ist das 
Bakterienwachstum schwach, die Kahmhaut 
fehlt, am Flissigkeitsrande ist nur ein zarter 
Ring zu erkennen und der Bodensatz bleibt 
gering. In anderen Nahrlo6sungen wachsen die 
Symbionten in gleicher Weise wie in Bouillon 
ohne Glukose. 


ra 
a - Zits ‘ 

2. Morphologie der Kultursymbionten. Be- Abb. 12. Schleimfadenbil- 
reits auf S. 446 wird erwahnt, daB die geziichte- "NE Aut Sym bionten in 
ten Bakterien eine festere Membran besitzen als 
die Darmsymbionten. Bei Fixierung schrumpft diese weniger stark und 
so behalten die Kultursymbionten die im Leben beobachtete Form weit- 
gehend bei, ja sie tritt nach Fixierung und Farbung sogar deutlicher 
hervor (vgl. Abb. 13a und b mit 13¢ und d). 

Die auf Nutrient-Agar mit 2%iger Glukose wachsenden Bakterien 
ordnen sich meist zu losen Ketten an (Abb. 13a); im Kondenswasser 
finden sich fast ausschlieBlich Doppelstabchen (Abb. 13b). Morpho- 
logische und zytologische Unterschiede zwischen lebenden Kultur- 
symbionten einer eben erst beimpften und einer langer bebriiteten 
Kultur sind nicht festzustellen, auch nicht nach vielen Passagen, gleich- 
giiltig ob es sich um Bakterien von der Agaroberflache oder um solche 
aus dem Kondenswasser handelt. Die fixierten Symbionten eines frisch- 
beimpften Nutrient-Glukose-Agars verhalten sich anders. Vom 2. bis 
5. Tag farben sich die Bakterien von der Agaroberflache und aus dem 
Kondenswasser gleichmaBig an. Spater wird nur ein mittlerer Zell- 
bezirk gefarbt, die AuBenbezirke, vor allem die Pole, bleiben schwach 
getént (Abb. 13e). Diese Anderung im farberischen Verhalten hat ihre 
Ursache sicherlich in einem veradnderten physiologischen Zustand der 
Zelle; sie tritt nicht spontan und in der ganzen Kolonie gleichzeitig ein. 
In der Ubergangsphase findet man beide Formen noch nebeneinander 
30* 
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(Abb. 134). Ein plasmolysierender Einflu8 des N&ahrbodens auf die Bak- 
terienzelle ist auszuschlieBen, weil eine solche Wirkung nicht erst nach 
einigen Tagen sichtbar werden diirfte. Wahrscheinlich handelt es sich 


Abb. 13a—f. Phasenkontrastaufnahmen von Kultursymbionten yon der Nutrient-Glukose- 
Agar-Oberflaiche (a) und aus dem Kondenswasser des gleichen Nihrbodens (b). Fixierte und 
gefairbte Bakterien von Nutrient-Glukose-Agar (c) 3 Tage alte Erstkultur, d 3 Tage alte 
Kultur der 20. Passage. Fixierte und gefarbte Symbionten einer 5 Tage alten Kultur der 
21. Passage. e Nutrient-Glucose-Agar-Oberflache, f Kondenswasser (Vergr. 1600fach) 


bei dem stark angefaérbten Mittelteil der Zelle um Kernaquivalente, 
woftr auch die Ergebnisse von SEVERI (1950) sprechen. Er stellte fest, 
dafS bei gramnegativen und gramlabilen Bakterien — vornehmlich 
bei solchen aus dem Kondenswasser — der Ribonukleinséiure (RNS)- 
Gehalt im Plasma gering ist. Die RNS verhindert bekanntlich die Dar- 
stellung der Kernaquivalente, der Desoxyribonukleinsaure-Bestandteile 
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der Bakterienzelle. Auf diese Weise kann man bei RNS-armen Keimen, 
wozu auch die Symbionten von Mesocerus gehéren, die Kernaquivalente 
mit einfachen Methoden darstellen. Der andere Weg, die RNS durch 
enzymatische (TULASNE u. VENDRELEY 1947) oder durch saure Hydro- 
lyse (Roprnow 1942, 1949) zu entfernen, eriibrigt sich. Die Bilder der 
nach 5 und mehr Tagen mit Methylalkohol fixierten und mit Carbol- 
fuchsin gefarbten Bakterien, glichen vollig den 1—3 Tage alten Keimen, 
welche ich nach der Robinow-Methode behandelte. 


Abb. 14a—d. Kulturbakterien aus Glukose-Bouillon. a Phasenkontrastaufnahme, b fixiert 
und gefarbt, c Symbionten aus Bouillon fixiert und gefairbt, d Riesenformen von Kultur- 
symbionten aus selbstgekochter Fleisch-Bouillon fixiert und gefairbt (Vergr. 1600-fach) 


Tritt an die Stelle von Nutrient-Glukose-Agar 2% ige Traubenzucker- 
Bouillon als Nahrungsquelle, so bleibt die Form der Bakterienzelle im 
Leben und im fixierten Zustand die gleiche (Abb. 14a und b). Die 
Lange und Dicke des Einzelstaébchens nimmt aber um etwa 20% zu. 


Tn reiner Fleischwasser-Bouillon wachst das einzelne Bakterium auf 
etwa die doppelte GréBe heran (Abb. 14c). Einmal bildeten sich in selbst- 
gekochter Fleischwasser-Bouillon Riesenformen mit 3—4facher Linge, 
die auf Nutrient-Agar tiberimpft normal weiterwuchsen (Abb. 14d). 
Dieses Ergebnis konnte spaiter mit keiner anderen selbstgekochten 
Bouillon oder mit Standard I-Bouillon Merck reproduziert werden und 
so muB offenbleiben, welche Faktoren diesen Riesenwuchs veranlaBten. 

In Bouillon mit und ohne Traubenzucker geziichtete Bakterien farben 
sich bis zum Absterben gleichmaBig an; kernéquivalente Strukturen 
treten bei normaler Farbung nicht auf, wofiir sich folgende Erklarung 
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geben 1é8t. RNS-Mangel im Zellplasma ist eine Folge schlechter Er- 
naihrung. Dafiir spricht, daB vorwiegend Bakterien aus dem Kondens- 
wasser und solche alter Kulturen arm an RNS sind, daB ferner der RNS- 
Gehalt bei Symbionten aus stickstoffarmen oder stickstoffreichen Nahr- 
lésungen dem farberischen Verhalten nach gering sein mu8. Wird z.B. 
eine Phosphat-Puffer-Lésung, die nur ein Kohlenhydrat aber keine 
Stickstoffquelle enthalt, beimpft, dann stellen die Bakterien nach ein- 
oder zweimaliger Teilung die Vermehrung ein, sterben aber nicht ab. 


Abb. 15a—e, Kulturbakterien in Phosphatpuffer-Sorbit ohne Stickstoffquelle fixiert und 
gefirbt; b Bakterien von der Harnsdéure-Agar-Oberfliche fixiert und gefairbt; ec Bakterien 
aus Harnsaéure-Phosphatpuffer-Lésung fixiert und gefarbt (Vergr. 1600fach) 


Der fixierte und gefarbte Ausstrich zeigt vorwiegend kleine Einzel- 
staébchen, bei denen nur ein Teil der Zelle angefarbt ist (Abb. 15a). 
Anders sehen die Symbionten aus, die auf reinem Agar mit Phosphaten 
und mit Harnsaure als einziger Kohlen- und Stickstoffquelle wachsen 
muBten (Abb. 15b). Die Keime sind in der Regel Einzelstaébchen und 
sehr klein, aber gleichmaBig angefarbt. Gleiche Bilder treten auf, wenn 
die Symbionten in Phosphat-Puffer-Harnsdiure-Lésung geziichtet wer- 
den (Abb. 15¢). Verschiebt man aber das Verhaltnis zwischen Kohlen- 
stoff- und Stickstoffangebot zugunsten der ersten Komponente, etwa 
durch Zusatz von Traubenzucker zu gepuffertem Harnsiure-Agar oder 
zu Harnsaure-Lésung, so kénnen nach kurzer Wachstumszeit die kern- 
aquivalenten Strukturen sichtbar gemacht werden. 


KE. Stoffwechselphysiologische Beobachtungen an den Kultursymbionten 
I, Allgemeine physiologische Reaktionen 
Kinleitend (8. 434) unterstrich ich die Bedeutung, die einer Analyse 
des Symbionten-Stoffwechsels zukommen mu8, wenn man den Ursachen 
des symbiontischen Zusammenlebens naiherkommen will. 
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So verlockend und aufschluBreich ein solches Vorgehen auch sein 
mag, so wenig darf man dabei vergessen, daB die physiologischen Lei- 
stungen der geziichteten und der im Wirtskérper lebenden Symbionten 
nicht identisch sein miissen. Fiir Mikroorganismen lie8 sich haufig zeigen, 
wie schnell und gut sie sich einem fremden Medium anpassen und dabei 
friihere Eigenschaften fiir kurze Zeit oder ganz einbiiBen. Bei so aus- 
gezeichnet angepaBten Formen wie den Symbionten scheint allerdings 
ein Funktionswechsel unter geainderten Bedingungen nur in begrenztem 
MaBe méglich zu sein. Um auch in diesem Punkte sichere Aussagen 
machen zu k6nnen, priitte ich bei fast allen physiologischen Versuchen 
gleichzeitig einen alten und einen erst kurze Zeit isolierten Kulturstamm. 
Dabei zeigte sich, daB die Grundleistungen der beiden Stémme die glei- 
chen blieben; selbst in der quantitativen Verwertung der gebotenen 
Nahrungsquellen unterschieden sich die Stémme kaum, lediglich der 
Wachstumsverlauf wies zeitliche Schwankungen auf. 

Die Eigenschaften, die ich schon fiir die Darmsymbionten beschrieb 
(S. 447/48), behalten die geziichteten Bakterien in allen Nahrmedien bei. 
Gram-Farbung, Saurefestigkeit, Anfarbung der Volutinkornchen nach 
NEIssER, Schleimkapsel- und Sporenbildung bleiben stets negativ. 

Bei einem py von 7,0—7,2 wachsen die Kultursymbionten optimal. 
Diese Anspriiche decken sich mit denen der Darmbewohner. Die Emp- 
findlichkeit gegen Alkalitaét und Aziditaét nimmt jedoch bei ihnen stark 
ab; offenbar ist dieses Verhalten durch die widerstandsfahigere Membran 
mitbedingt. So gedeihen die Bakterien auf festem Nahrboden in einem 
Pu-Bereich zwischen 4,4—4,2 im sauren und 10,0—11,0 im alkalischen 
Gebiet, in Naéhrl6sungen zwischen 5,5—5,4 und 8,0—8,2, wenn das py 
mit Pufferl6sungen, NaOH und HCl eingestellt ist. Der py Wert wurde 
mit Indikatorlésungen, mit gestuftem py-Papier (Merck) und dem 
Ionometer gemessen. 

Auffallend ist das ausgepragte Sauerstoffbedtirfnis der geztichteten 
Bakterien; sie kénnen unter anaeroben Bedingungen nicht wachsen. 
Dieses Ergebnis deckt sich mit den anatomischen Befunden in der 
Wanze. Wie berichtet, beteiligen sich 4 groBe Tracheenaste an der Sauer- 
stoffversorgung des symbiontenhaltigen Kryptendarmes (Abb. 6), und 
ihre feinsten Auslaéufer umspinnen jede einzelne Kryptenkammer. 


Das Temperaturoptimum umfaft bei den Kultursymbionten einen 
Bereich von 24—28°C. Werden diese Temperaturen unter- bzw. iiber- 
schritten, so ist das Wachstum deutlich verlangsamt. Die kurzfristig 
noch ertragene Temperatur, bei der die Bakterien eben noch wachsen, 
liegt fiir den festen Nahrboden bei 38°C, fiir den fliissigen bei 40° C?. 
Dieser letzte Wert erreicht annaéhernd den Punkt der temporaren 


1 Vgl. auch Srernnavs und Mitarbeiter (1956). 
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Warmestarre vieler Insekten (HERTER 1923a, 1953). Als Vorzugs- 
temperatur (VT) bestimmte Herter fiir die Wanze Pyrrhocoris apterus 
26—30° C. Fir Mesocerus liegt keine Messung der VT vor; der Wert 
diirfte aber annihernd dem fiir Pyrrhocoris gemessenen entsprechen. 
NaturgemaB gibt die VT noch nicht den genauen Wert der eigentlichen 
K6érpertemperatur des Tieres an, die von der augenblicklichen Aktivitat 
und den Stoffwechselvorgéngen bestimmt wird. 

Das Temperaturminimum, bei dem noch ein Wachstum der Sym- 
bionten festgestellt werden konnte, liegt bei 2—4°C. Selbst ein 14- 
tagiger Aufenthalt bei annihernd 0° C schadete den Kulturen nicht, 
es konnte hernach noch mit Erfolg abgeimpft werden. 

Meines Wissens sind bis jetzt nur 2 Falle bekannt geworden, wo 
symbiontische Bakterien fiir Pflanzen pathogen sind. Die Symbionten 
von Hylemia cillicrura Rond. verursachen die Schwarzbeinigkeit der 
Kartoffel und jene von Dacus oleae eine Zersetzung des Fruchtfleisches 
der Oliven (zit. bei BUCHNER 1953). 

Ich priifte auch das Verhalten der Mesocerus-Symbionten gegen- 
tiber Pflanzen. Die geziichteten Bakterien tibertrug ich in steril an- 
geritzte und angeschnittene Blatter und Stengel von Rumex und Cy- 
clamen, konnte aber in keinem Fall eine Schadigung des Gewebes im 
Wundbereich oder gar der ganzen Pflanze feststellen. 

Die Kulturbakterien von Mesocerus kénnten auch fir Insekten 
pathogen werden, wie etwa die Coptosoma-Symbionten fiir den eigenen 
Wirt (H. J. Mtuuer 1956). Ich injizierte deshalb eine Bakterien- 
suspension in physiologischer Lésung in den Fettkérper von Tenebrio- 
Larven. Die Dosis betrug annéhernd 10° Keime je Tier. Weder die 
eingespritzten Symbionten, noch die injizierte physiologische Lésung 
allein beeintrachtigten die Entwicklung und das Verhalten der Kafer- 
larven, die sich zur gleichen Zeit verpuppten wie die Kontrolltiere. 

Pucuta! untersuchte den Einflu8 der geziichteten Bakterien auf 
Gewebekulturen. Die zu Hiihnerfibroblasten zugegebenen Symbionten 
verursachten keinerlei pathologische Verdinderungen. 

Die Beantwortung der Frage, ob die Kultursymbionten aktiv be- 
weglich sind, wurde auf verschiedenen Wegen versucht. Zunichst ent- 
nahm ich der Kultur am ersten Tage stiindlich eine Ose Flissigkeit und 
untersuchte diese im hangenden Tropfen. In den folgenden 8 Tagen 
filhrte ich zweimal taglich Stichproben durch, konnte aber keine aktive 
Beweglichkeit der Bakterien beobachten. Auch die GeiSelfirbung nach 
ZETTNOW war negativ. SchlieBlich priifte ich noch das Verhalten in 
0,5%igem Hochschichtagar. Die am Einstichkanal nach 12—18 Std 
aufgetretene ,,Biirste‘‘ von 2mm Durchmesser ist sicherlich nur auf das 


* Herrn Dr. O. Pucua, der diese Versuche im Rahmen seiner eigenen Arbeit 
durchfihrte, sei herzlich gedankt. 


Untersuchungen an der Wanze Mesocerus marginatus L. 457 


geringe Wachstum entlang des Impfkanals und nicht auf eine Eigen- 
beweglichkeit der Bakterien zuriickzufihren. 

Autolyse wurde bei den Kultursymbionten nur in sauren syntheti- 
schen Nahrlésungen nach dem Stillstand des Wachstums beobachtet, 
wobei sich bis zu zwei Drittel der Keime auflésten. 

Methylenblau wird von den Bakterien nur dann reduziert, wenn die 
Nahrflissigkeit von einer Kahmhaut bedeckt ist. Wird eine Methylen- 
blau-Bouillon sofort nach dem Eintragen des Impfgutes mit dem Wright- 
Burri-Verschlu8 abgedichtet, dann kénnen die Bakterien nicht anwach- 
sen. Sie bleiben zwar unter diesen anaeroben Bedingungen bis zu 3 Wo- 
chen am Leben, vermehren sich aber erst nach Zutritt von Luftsauerstoff. 
Auch Lackmusfarbstoff wird erst bei wachsenden Kulturen, z.B. in den 
Gasrohrchen der Barsiekow-Nahrlésung zur Leukoform umgewandelt, 
im mitbebritteten Kontrollréhrchen anderte sich der Farbstoff nicht. 

Der Nachweis von Oxydasen mit Paraphenylendiamin fiel nur 
schwach positiv aus. Die Bakterien besitzen aber eine Katalase; sie 
spalten H,O,. 

In selbstgekochter Bouillon treten wahrend des Symbiontenwachs- 
tums Kristalle von Sargdeckel- oder Pyramidenform auf, die als 
Tripel-Phosphate (MgNH,PO,) identifiziert wurden. 

Wahrend des Bakterienwachstums werden auch Farbstoffe gebildet. 
Eine ammoniakhaltige Nahrlésung farbt sich nach einiger Zeit gelblich. 
Nach dem Abbau von Harnsaure oder Xanthin wird das Nahrmedium 
gelb bis braunlich. Die Ursachen fiir diese Farbaénderungen wurden 
nicht untersucht. In tryptophanhaltigen Nahrlésungen entsteht ein 
dunkelbrauner Farbstoff, der zwar papierchromatographisch eluiert, 
aber nicht eindeutig bestimmt werden konnte. Wahrscheinlich handelt 
es sich um eine Vorstufe des Melanins. 

Fett (Mandelél) kann von den Symbionten nicht verwertet werden. — 
Durch Zusatz von Pb(CH,COO), zu verschiedenen Nahrmedien konnte 
in keinem Falle eine Schwefelwasserstoffbildung nachgewiesen werden. 


IT. Die Kohlenstoffquellen 


1. Methodische Vorbemerkungen!. Die Verwertbarkeit verschiedener Kohlen- 
stoffquellen durch die Kultursymbionten wurde in festen und fliissigen Nahr- 
medien gepriift.. Als Grundsubstrat fiir den festen Nahrboden diente Bacto- 
Nutrient-Agar (Difco), auf dem die Bakterien ohne Zusatz von C-Verbindungen 
schlecht wachsen, keinen Schleim bilden und schon nach 10 Tagen nicht mehr 
abgeimpft werden kénnen. 

Der py-Wert und seine Anderung im Laufe des Bakterienwachstums wurde mit 
Bromthymolblau bestimmt, das nach Reihenversuchen mit verschiedenen Farb- 
stoffen (Phenolrot, Rosolrot, Neutralrot, Universalindikator-Merck) die genauesten 
Ergebnisse lieferte. 


1 Die Arbeit von H. Braun (1930) tiber den Verwendungsstoffwechsel patho- 
gener Bakterien war mir dabei ein wertvoller Ratgeber. 
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Fiir Versuche in fliissigen Nahrmedien wurden 2 N- Quellen benutzt, Casein- 
Natrium fiir die Barsiekow-Lésungen und NH,C\ bei der vollsynthetischen Lésung 
der folgenden Zusammensetzung: Kohlenhydrat (1,0 g); N H,Cl (0,5 g); MgSO, 
(0,1 g); FeSO, (Spuren); Sdrensen-Puffer (100 cm*) von py 7 (39 Teile 1/15 m 
KH,PO, + 61 Teile 1/15m Na;HPO, in Aqua bidest.). Fir die Zuckerabbau- 
versuche wurde zum Teil die Zusammensetzung gedndert; an Stelle des Sérensen- 
Puffers trat 0,3 g K,HPO, auf 100 cm® Aqua bidest. 

In den Barsiekow-Lésungen untersuchte ich neben dem Wachstum der Sym- 
bionten gleichzeitig die Saure- und die Gasbildung. 

Es ist kaum moglich, geringes Bakterienwachstum in einer Nahrfliissigkeit mit 
dem Auge allein exakt zu erfassen und unméglich Unterschiede in der Wachstums- 
geschwindigkeit und der Keimzahldichte zwischen Vergleichsrohrchen festzustellen. 
Dazu bedarf es einer geeigneten Methode, z. B. der Messung der Triibungszunahme 
im Lange-Becherglaskolorimeter; sie wurde im vorliegenden Falle gewahlt. Jeder 
Versuch umfaBte 10 Réhrchen mit je 10 cm? Nahrlésung. Durch die erste Messung 
vor dem Beimpfen wurde der Ausgangswert ermittelt, der bei den einzelnen Réhr- 
chen verschieden ist. Der eigentliche MeBwert errechnet sich aus dem Quotienten 
Ausgangswert : Endwert (== taglicher MeBwert). Nur so sind die Einzelréhrchen 
miteinander vergleichbar. Zur Darstellung der Wachstumskurven sind die Meb- 
werte zu logarithmieren, da Extinktionskurven von Suspensionen einer logarithmi- 
schen Funktion folgen. Die aus den Mittelwerten aufgestellte Kurve gibt die lineare 
Zunahme der Triibung an (Lambert-Beersches Gesetz). Zur statistischen Sicherung 
des Unterschiedes zwischen den Kurven bestimmte ich ferner den dreifachen mitt- 
leren Fehler des Mittelwertes. Um die logarithmischen Werte in Keimzahlen aus- 
driicken zu kénnen, stellte ich aus gut geschiittelten, abgestuften Symbiontenauf- 
schwemmungen eine Kichkurve auf und zahlte die Keime in einer Zahlkammer aus. 
Diese nephelometrische Methode war zur Bestimmung des Symbiontenwachstums 
in den synthetischen Nahrlésungen gut geeignet. Bei selbstgekochter Trauben- 
zucker-Bouillon dagegen scheiterte die exakte Messung mit dem Auftreten der 
Schleimfaden. Der kritische Punkt wurde bei einer Dichte von 2 10° Keimen je 
Kubikmillimeter erreicht. 

Die Réhrchen jeder Versuchsreihe beimpfte ich mit 50 mm® einer Bakterien- 
aufschwemmung in Locke-Lésung, deren Keimzahl auf etwa 210° Keime je 
Kubikmillimeter eingestellt war. 

Von der Méglichkeit, die Keimzahl neben der nephelometrischen Methode auch 
durch Verdiinnungsreihen und durch AusgieBen auf Platten zu ermitteln, wurde nur 
bei Versuchen zur quantitativen Bestimmung des Zuckerabbaus Gebrauch gemacht. 
Dabei trat ein konstanter Unterschied zwischen den nephelometrisch errechneten 
und den auf den Platten gezihlten Keimen auf; das Zahlenverhaltnis betrug an- 
nahernd 20:1. Erst nach Beendigung des Wachstums glichen sich die Keimzahlen 
pl6tzlich. Dies kann nur so erklart werden, daB waihrend der Wachstumsphase die 
Bakterien stets in Kliimpchen von ungefaihr 20 Keimen zusammenhaften, die auch 
beim Verdiinnen der Lésung nicht getrennt werden. Solche Kliimpchen waren 
unter dem Mikroskop auch stets zu beobachten (s. 8. 450). Nach dem AbschluB der 
Vermehrung zerfallen sie und die einzelnen Keime wachsen dann erst auf den 
Platten als getrennte Kolonien heran. 

Die quantitative Zuckerbestimmung erfolgte nach der Methode von Fourn und 
Wu (1920)!. Da die Verfasser: ihre urspriingliche Methode immer wieder ab- 
anderten, méchte ich die von mir benutzte Methode angeben: Die Nahrlosung 
wurde von den Bakterien abzentrifugiert. Bei 1% Zucker in der Ausgangslésung 
mufte diese zuerst im Verhaltnis 1:10 verdiinnt werden; 1 cm? dieser Lésung ent- 
eiweiBte ich dann mit 8 cm? n/12 H,SO, und mit 1 em? 10%igem NaWoO, und 


1 Herrn Doz. Dr. O. Kanpur danke ich fiir den Hinweis. 
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filtrierte ab; 2 cm? des Filtrates wurden mit der gleichen Menge alkalischer CuSO,- 
Lésung? 6 min im Wasserbad gekocht, 3 min gekiihlt und dann 2 cm? Molybdat- 
Phosphat-Lésung? versetzt. Die Lésung blieb 10 min stehen; dann wurden 20 cm? 
Aqua bidest. zugesetzt, nach abermaligem Stehen von 10 min kolorimetrierte ich 
die Lésung gegen eine Blindprobe bei 440 mu Wellenlange. Die MeBwerte wurden 
mit einer aus Lésungen bekannter Zuckerkonzentrationen aufgestellten Eichkurve 
verglichen. 

Die Zellulose- und die Chitinspaltung priifte ich nach der Vorschrift von 
Loéunis, durch Einhangen bzw. Eintragen dieser Stoffe in eine Salzlésung nach 
A. MEYER unter Zugabe verschiedener Stickstoffquellen: Liebigs- Fleischextrakt, 
KNO,, Asparagin oder NH,Cl. 

Die Versuche mit den fliissigen Nahrmedien wurden teils in Kélbchen, teils 
in schraggeneigten Reagensglasern durchgefiihrt, um den Kulturen eine méglichst 
groBe Oberflache fiir einen optimalen Gasaustausch zu bieten. 

War eine genaue Kenntnis des py-Wertes fiir die Versuche notwendig, so wurde 
dieser mit dem Ionometer (LAUTENSCHLAGER) gemessen. 

2. Das Wachstum mit verschiedenen Kohlenstoffquellen. Die Kenntnis 
von der Verwertbarkeit der Kohlenstoffquellen gibt neben dem ge- 
winschten Einblick in die physiologischen Zusammenhange zwischen 
dem Wirt, seiner Nahrung und den Symbionten wichtige Hinweise fiir 
die Bestimmung der Bakterien. Die Ergebnisse der qualitativen Ver- 
suche tiber das Wachstum, die Sdure- und Gasbildung in den ver- 
schiedenen Nahrmedien sind in Tabelle 2 zusammengestellt. Die C- 
Quellen wurden stets in 1%iger Losung geboten, wobei jedoch der 
prozentuale Anteil des Kohlenstoffs in den einzelnen Verbindungen un- 
berticksichtigt blieb. 

Athylalkohol, die einfachste der getesteten Kohlenstoffverbindungen, 
wird, in 0,5- und 1 %iger Konzentration dem Nahrsubstrat zugesetzt, von 
den Kultursymbionten nicht verwertet. Der 3wertige Alkohol Glycerin 
gehort bereits in die Gruppe der von den Bakterien ausgenutzten Sub- 
stanzen. Das Glycerin hat ferner die Eigenschaft, die Lebensdauer der 
Kultur um das Doppelte zu verlingern, wenn es zu gleichen Teilen mit 
Traubenzucker dem Nahragar beigegeben wird. Eine Erklarung hierfiir 
kann ich nicht geben. 

Mit dem gepriiften Pentit Adonit und den Hexiten Mannit, Sorbit 
und Dulcit wuchsen die Kulturbakterien so gut wie mit Glukose. Die 
iibrigen Hexosen Galaktose und Fruktose férderten die Vermehrung 
wesentlich weniger. Die Pentosen Arabinose, Xylose und Rhamnose 
stehen, was ihre Verwertbarkeit durch die Symbionten anbetrifft, 
zwischen den Pentiten, Hexiten und Glukose einerseits und den tibrigen 
Hexosen andererseits. Auch das Cyclohexanol Inosit, das fir die 


1 Alkalische Kupfersulfatlésung: 40 g Na,CO, sicc., 400 cm* Aqua dest., 7,5 g 
Weinsaure, 4,2 g CuSO, -5 H,O ad 100 cm’. 
2 Molybdat-Phosphat-Losung: 35g Molybdansaureanhydrit, 0,5 g NaWoQ,, 
400 em? 5% NaOH; 30 min heftig kochen, nach dem Abkiihlen auf 350 cm? ver- 
diinnen, 125 em? 85% HPO, zusetzen und auf 500 cm? erganzen. 
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Hefen als Wuchsstoff erkannt wurde, fordert das Bakterienwachstum 
betrachtlich. 

Bei den untersuchten Di- und Trisacchariden kam es nur in den 
Réhrchen mit Laktose zu einem unbetrachtlichen Wachstumsanstieg ; 
die Bakterien bildeten hier auch etwas Schleim. Dieser Zucker stand 


Tabelle 2. Wachstum, Sdure- und Gasbildung der Kultursymbionten in Nahr- 
medien mit verschiedenen Kohlenstoffquellen? ? 


C- Quelle Nutrientagar | sei’ | NHLCI Saéure Gas 
ee 
Athylalkohol ... . ++* ~ ~ - 
Glycerin teu -iesnsu un: tees + ace — = 
VOM, a SMBs F t+++4+4 ++4 +4++ = = 
Mannit 2 yacie. sos) ae +t4+44+4++4+ +++ = = 
Sorbitiaa! aaa .me eye +4+44+4++ +++ +++ — - 
Duleity aa eee ee [PSI eae i ice st aa — 
]-Arabinose .... . +4++4+4+ ++(+) = = 
Gx ylose= sees ate es sia aot ail ++(+) = — 
]-Rhamnose.... . opts (te) = = 
Tm LMOSite wy Pee cates t+4+++ ++ ~ ~ 
d-Glukose. ..... t+++4+4 +++ +++ - - 
d-Galaktose. . .. . tees eee = = 
Celhnil<tosey gf B oy a ++++ ++ — — 
d-Maltose. ..... ae tERS | = = = 
Trehalose...... 4% — = = 
ihaktosehee teeta «te ++(+) at = = 
Saccharose ..... ait. = = = Ss 
Raffinoses. . 9. 2 ane ae | = | 2 i 
Starke heyee 5) Sistas ee = ide zs 
Glykogen. ..... 2 aes = Ee = 
Sallicuaeen ean ecm alsin. = = = x 
Brenztraubenséure . . +(+:) 

Ohne C-Quelle ... ee = = = of 


Wachstum: ++++++ = ausgezeichnet; +++++ = sehr gut; ++++ = gut; 


+++ = maRiggut; ++ = maBig; + = schwach; * = keine Wachstumsférderung 
gegentiber den Rohrchen ohne Kohlenstoffquelle; — = negativ. 


mir aber nicht als analysenreine Substanz sondern nur mit dem Rein- 
heitsgrad DAB 6 zur Verfiigung. Es ist méglich, daB Verunreinigungen 
fiir das abweichende Verhalten verantwortlich waren. Die Polysaccharide 
Starke und Glykogen werden von den Symbionten nicht abgebaut; 
Salicin, das einzige gepriifte Glukosid, hemmte das Wachstum vollstandig. 


Die Ergebnisse tiber die graduelle Abstufung der Verwertbarkeit der 
C-Quellen und die negativen Resultate gelten fiir Nutrient-Agar und fiir 
Barsiekow-Nahrlésung. Lediglich die endgiiltig erreichte Wachstums- 


' Den Bayer-Werken Leverkusen, sei fiir die Bereitstellung der Zucker an dieser 
Stelle bestens gedankt. 


* Jeder Versuch bestand aus 5 Réhrchen. und wurde itber mehrere Passagen 
fortgefiihrt. 
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stufe ist verschieden und hangt sicherlich von der jeweils vorhandenen 
Stickstoffquelle ab. 

Kulturversuche in vollsynthetischer Nahrlosung mit N H,Cl als 
einzigem N-Lieferanten wurden nur mit den wichtigsten Kohlenstoff- 
verbindungen angestellt. Auch hier stimmen die Ergebnisse mit den 
anderen Versuchsreihen iiberein. Die klaren, farblosen, synthetischen 
Nahrlésungen ergaben sehr genaue nephelometrische MeBwerte. Abb. 16 
zeigt die Wachstumskurven der Kultursymbionten mit verschiedenen 
C-Quellen und NH,Cl als Stickstofflieferant. Auf die Darstellung des 
mittleren Fehlers des Mittel- 
wertes wurde der Ubersicht id Sorbit a. 
halber verzichtet. Er lag stets Lh 
unter 5% des MeBwertes. 

Bei Mannit, Sorbit und 
Glukose hért die Zunahme 
der Zellenzahl am 18. bis 
20. Tag, bei Glycerin dagegen 
schon am 14. Tage auf. In 
den Saccharose-Rohrchen war 
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ebensowenig eine Vermeh- 
= 5, Z Abb. 16. Wachstumskurven der Symbionten in 
rung der eingeimpften Keime Phosphatpuffer-NH,Cl als Funktion der 


zu beobachten wie in den zugesetzten Kohlenstoffquellen 


Kontrollréhrchen, die keine 

C- Quelle enthielten. Daf Saccharose nicht verwertet werden kann 
iiberrascht, denn im Siebréhrensaft, der Nahrung der Wirtswanze, stellt 
dieser Zucker den Hauptanteil der Kohlenhydrate. Soll er fiir die Sym- 
bionten und den Wirt verwertbar sein, so mu er in den vorderen Darm- 
abschnitten gespalten werden; es ist auch unwahrscheinlich, daB die 
Wanze Saccharose resorbiert (s. 8. 475). 

Nach 64 Tagen wurden die Wachstumsversuche in der synthetischen 
Nahrlésung abgebrochen; dabei stellte ich in allen Rohrchen noch lebende 
Keime fest. Die Nahrlésung mu8 demnach den Bakterien auch nach dem 
Stillstand des Wachstums noch so giinstige Bedingungen bieten, daf 
sie geraume Zeit weiterleben kénnen. Weshalb sie sich allerdings nicht 
weiter vermehren ist unklar. Das py andert sich kaum. Die Zellenzahl 
bleibt, verglichen mit anderen Bakterien, in so bescheidenen Grenzen!, 
daS Raumnot und Sauerstoffmangel nicht in Frage kommen, und die 
gebotene Nahrungsquelle ist noch nicht erschdpft (s. 8.465). Die Er- 
scheinung, da8 Bakterien in einer keineswegs erschépften Nahrlésung 


1 Nach RiereL-BaLDES vermehren sich z. B. in Milch 10 Keime je Kubik- 
millimeter bei 25°C in 24 Std auf rund 60-104 Keime je Kubikmillimeter. Die 
Zahl der Kultursymbionten stieg in Phosphat-Puffer-Glukose-NH,Cl bei 28°C 
in 24 Tagen nur von 10 Keimen auf rund 15 - 10* Keime je Kubikmillimeter an. 
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nur eine ganz bestimmte Keimzahl erreichen, ist schon lange als Bail- 
sches Phanomen bekannt. 

Als einzige organische Séure wurde Brenztraubensdure geprift, da 
sie im Kohlenhydrat- und EiweiSstoffwechsel mit die gréBte Rolle spielt. 
Die Wachstumskurve (Abb. 17) steigt flach und fast linear an; die Keim- 
vermehrung hért aber schon auf, ehe z. B. die Zellenzahl einer Phosphat- 
Puffer - Glycerin - Kultur er- 
reicht ist. Der py-Wert wurde 
in diesem Fall durch Zugabe 
von 2% Na,HPO, zu norma- 
lem Phosphatpuffer auf 6,55 
- 3 = BO lage 24 eingestellt und hat sich im 

s Verlauf des Wachstums nur 

Abb. 17. Symbiontenwachstum in Phosphat- " 
Puffer-NH,Cl mit Brenztraubensaure unwesentlich auf 6,65 ver- 
schoben. 

Beim Abbau der verschiedenen Kohlenstoffquellen traten keine 
Sauren auf, ebenso fehlte eine Gasbildung. Ich werde auf diese Ergeb- 
nisse noch zurtickkommen (S. 464). — Erwahnt sei auch das Wachstum 
der symbiontischen Bakterien in Lackmus-Milch, die zunachst gering 
spater starker alkalisch reagierte; nach 14 Tagen stellte ich keine 
Anderung mehr fest. 

3. Vertriglichkeit der Zuckerkonzentration. Die Literaturangaben 
(s. 8.438) tiber den verschieden hohen Zuckergehalt des Siebrdhren- 
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Abb. 18. Wachstumskurven in Standard-Bouillon-I-Merck ohne und mit 2, 10, 20 und 25 % 
Glukose 


saftes gaben den Anstof%, das Wachstum der Kultursymbionten unter 
wechselnden Zuckerkonzentrationen zu verfolgen. Als Kohlenhydrat 
wurde Glukose gewahlt und die Versuche in 2 Reihen von jeweils 10 
Rohrchen je Konzentration einmal mit Standard-Bouillon-Merck ohne 
und mit 2%, 10% und 25% Glukose, das andere mal mit Phosphat- 
Puffer-NH,Cl-Lésung und den Konzentrationen von 0,1, 1, 2, 10 und 


20% Glukose angestellt. Die Ergebnisse der Bouillon-Reihe zeigt 
Abb. 18. 
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Die reine Merck-Bouillon ohne Traubenzucker erméglicht den Bak- 
terien nur eine geringe Vermehrung, die nach spatestens 12—14 Tagen 
zum Stillstand kommt. Bei Zusatz von 2% Glukose steigt die Wachs- 
tumskurve nach anfanglich gleichem Verlauf mit jener der reinen 
Bouillon noch erheblich an und erreicht das Maximum der Keimdichte 
nach 21 Tagen. Wird der Zuckergehalt der Nahrlésung auf 10% erhoht, 
so tritt eine Verzégerung in der Vermehrung ein. Erst nach 5 Wochen 
endet das Wachstum dieser Kultur; die Keimzahl entspricht zu diesem 
Zeitpunkt dem Maximum der 2% Glukose-Réhrchen. In ungeschiittelten 
Rohrchen bildet sich sogar eine stark schleimhaltige Kahmhaut. Mit 
einem weiteren Anstieg der Konzentration auf 20% nahert man sich 
der Grenze der Glukosevertraglichkeit. Erst am 10. Tag setzt eine ge- 


n- 10* Keime/ me 
& 


2. 


0 4 8 72 a 20 2¢ lage 28 
Abb. 19. Wachstumskurven in Phosphatpuffer-NH,Cl mit 0,1, 1, 2, 10 und 20 % Glukose 


ringfiigige Vermehrung ein, die am 14. Tage bereits wieder beendet 
ist. Der Scheitelpunkt der Kurve liegt weit unter den Maxima der beiden 
anderen, ja selbst weit unter dem der reinen Bouillon. 25% Trauben- 
zucker in der Nahrldsung hemmt das Wachstum vollstandig, nach 3 Wo- 
chen sind alle eingetragenen Keime abgestorben. 

Etwas andere Resultate erzielte ich in der zweiten Versuchsreihe mit 
Phosphatpuffer-NH,Cl als Grundsubstanz (Abb. 19). Zum Unterschied 
von reiner Bouillon wachsen die Bakterien in der kohlenhydratfreien 
synthetischen Nahrlésung nicht. Bei Zugabe von 1 und 2% Zucker 
steigen beide Kurven bis zum 20. Tage etwa gleich steil an; sie sind in 
ihrem Verlauf und in den Maxima kaum verschieden von der Bouillon- 
Kurve gleicher Glukosekonzentration. Mit 0,1% Traubenzucker nimmt 
die Keimzahl zuniachst in gleichem Mafe zu wie bei der 10- und 20fachen 
Konzentration, am 7. Tage jedoch hort die Vermehrung plotzlich auf 
(s. S. 465). 

Die obere Grenzkonzentration liegt in der Phosphatpuffer-Nu,Cl- 
Lésung etwas tiefer als bei Bouillon. Die maximale Keimdichte ist 
bei 10% Glukose geringer, schon bei 20% Glukose setzt die vollstandige 
Wachstumshemmung ein. Der Einflu8 der Zuckerkonzentration auf das 
Wachstum der Bakterien ist also auch von der Zusammensetzung des 


Nahrmediums abhangig. 
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Auf die Darstellung der Kurven zwischen 2 und 10% Glukose konnte 
verzichtet werden, da eine Erhdhung des Zuckergehaltes tiber 2% hinaus 
zu keiner Wachstumssteigerung fiihrte. 

Lassen sich diese Ergebnisse nun vergleichen mit den tatsachlichen 
biologischen Bedingungen, d.h. bestehen Parallelen mit dem Sieb- 
rdhrensaft, der den Wirtstieren als Nahrung dient ? Bevor ich auf diese 
Frage eingehen kann, sei erwahnt, dafi meines Wissens nur Eichensieb- 
réhrensaft genauer auf seine Zusammensetzung untersucht ist. Bei 
krautigen Pflanzen kann der Saft nur duBerst schwierig gewonnen 
werden. In der Literatur fand ich nur tiber den Kirbis einige Daten. 
Trotzdem zeigen schon diese wenigen Angaben interessante Parallelen 
zu meinen Versuchen. Die Konzentration von Saccharose und Invert- 
zucker schwankt im Siebréhrensaft der Eiche zwischen 10 und 20%. 
Sie erreicht beim Kiirbis aber nur rund 1% des Frischgewichtes, d.h. 
die Zuckerkonzentration halt sich in einem fiir die Symbionten gut bis 
eben noch vertraglichen Bereich. Es ist anzunehmen, daB der Zucker- 
gehalt beim Sauerampfer, der Hauptnahrungspflanze von Mesocerus, 
auch innerhalb dieser Werte liegt und die Hohe von 10% kaum itiber- 
schreiten dirfte. Die oben gestellte Frage kann aber erst dann ein- 
deutig beantwortet werden, wenn auch hier die Zusammensetzung des 
Saftes untersucht ist. 

Ein Vergleich der Zuckervertraglichkeit der Mesocerus-Symbionten 
mit der anderer symbiontischer Bakterien ist nicht méglich, da ent- 
sprechende Daten hiertiber fehlen. Nur Fink (1952) hat die Pseudo- 
coccus-Symbionten auf 10% Glukose-Agar geziichtet und bereits bei 
dieser Konzentration einen verfriihten Tod der Kolonien beobachtet. 

4, Hinige Beobachtungen tiber den Abbau der Kohlenstoffquellen. Im 
Gegensatz zu den meisten der bekannten Mikroorganismen bilden die 
kultivierten Symbionten von Mesocerus beim Abbau der verschiedenen 
Kohlenstoffverbindungen keine Séure. Dieses Ergebnis fiihrt zu folgen- 
den Fragen: Welche Menge der gebotenen C-Quelle wird im Verlaufe 
des Wachstums verbraucht ? — Kann der Puffer der Nahrlésung die 
méglicherweise entstehende Siure neutralisieren ? — Welche Zwischen- 
und Endprodukte entstehen beim Abbau ? 

Drei Versuche wurden zur Beantwortung der Fragen angestellt und jeder mit 


2 Erlenmeyerkolben (300 cm) mit je 150 cm* Nahrlésung der folgenden Zusammen- 
setzung angesetzt: 


Versuch 1: Versuch 2: Versuch 3: 

Glukose . . 1,0% Glucose . . 1,0% Glucose . . 0,1% 
IN Claas Ope NH,Cl . . 0,5% INEVCIY 200) 
MgSO, . . 0,01% MgSO, . . 0,01% MgSO, . . 0,01% 
Phosphatpuffer (s. 8.458) K,HPO,. . 0,3% KSHPO, .” . 0:39 
FeSO, . . Spuren FeSO, . . Spuren FeSO, . . . Spuren 


In zweitaégigem Abstand bestimmte ich in jeder Kultur die Keimzahl, das Pu 
und die Zuckerkonzentration. 
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In der Frage 1, nach der Menge des verbrauchten Zuckers, kam ich 
zu folgenden Ergebnissen: Enthielt die Lésung 1% Glukose (Versuch 
1 und 2; Abb. 20), so waren am Ende der Vermehrungsphase am 24. 
Tage nur 0,14% der Gesamtmenge verbraucht worden (140 mg/100 cm?). 
Bis zum Absterben der Kultur sank der Zuckergehalt nur unwesentlich 
auf 0,85%. Kin geringfiigiger Unterschied zwischen den Kulturen der 
Lésungen 1 und 2 konnte nur in der Wachstumsgeschwindigkeit be- 
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Abb. 20. Zuckerabnahme und Anderung des pq-Wertes in Phosphatpuffer-NH,Cl-Glukose 
in Abhangigkeit vom Symbiontenwachstum. Zusammensetzung der Niahrlésung S. 464, 
Versuch 1 ausgezogene, Versuch 2 gestrichelte Kurven 


obachtet werden; sie ist bei starkerer Pufferung (Versuch 1) gréfer, ent- 
sprechend wird das Keimzahlmaximum 5 Tage friiher erreicht; die 
Kurve der Glucoseabnahme ist demnach etwas steiler. 


In der Kultur mit 0,1% Traubenzucker (Versuch 3; Abb. 21) ent- 
spricht die Wachstumsgeschwindigkeit und die Zuckerabnahme bis zum 
6. Tage den Verhaltnissen der Versuche 1 und 2. Dann aber sistiert das 
Wachstum plétzlich, die Keimzahl andert sich nicht mehr. Die rest- 
lichen 80mg-% Glukose werden von den Bakterien im Laufe von 
weiteren 22 Tagen vollstandig aufgebraucht. Fiir die abrupte Wachs- 
tumshemmung konnte ich keine Ursache finden. 

Die Tatsache, daB bei einer Nahrlésung mit 1% Traubenzucker nur 
ein auBerst geringer Teil abgebaut wird, erklart auch, weshalb hohere 
Kohlenhydratzugaben keine Wachstumssteigerung hervorrufen (s. 8.462). 

Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 46 ; 31 
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Die Antwort auf die Frage 1 gibt die Voraussetzung fiir die Klérung 
der Frage 2 nach der Wirkung des Puffers in der Lésung und damit nach 
einer eventuellen Saurebildung. Wiirden namlich beim Abbau der 
140 mg Glukose in der 1%igen Lésung organische Saéuren entstehen, so 
miiBte nach dem Massenwirkungsgesetz das py mindestens den Wert 4 
erreichen. Die entsprechende H-Ionen-Konzentration kénnte zwar vom 
Phosphatpuffer der Lésung 1 noch aufgefangen werden, aber in den 
Versuchen mit Puffer ithe kol 1) und ohne Puffer (2 und 3) sank der 

A Pu-Wert bis zum Ende 

ee des Wachstums nur von 
7,0 auf 6,7 (2) bzw. 6,8 
(3). Beim Abbau der 
Glukose kann also keine 
freie Saure gebildet 
worden sein. 

Frage 3 nach den 
Zwischen- und Endpro- 
dukten des Kohlenhy- 
dratstoffwechsels der 
Y€@  t 6 20 a 26 #2 a “Vulturbakterien kann 


Tage nur in einigen Punkten 


Abb. 21. Zuckerabnahme und Anderung des pq-Wertes beantwortet werden. 
in Phosphatpuffer-NH,Cl-Glukose in Abhaingigkeit vom 4 F 
Symbiontenwachstum. Versuch 3, Nahrlosung s. S. 464 Wie beschrieben, treten. 


bei der Verwertung von 
C-Quellen keine freien organischen Saéuren auf; auch CO,, das sicher 
in geringer Menge beim Stoffumsatz durch die Bakterien gebildet wird, 
kann nicht als Endprodukt des Kohlenhydratabbaus aufgefaBt werden. 
Dazu war die Menge zu gering, denn in den Kulturen wurden keine 
Gasblaschen sichtbar. 

Leicht nachweisbare Zwischenprodukte des Zuckerstoffwechsels sind 
die Aldehyde. Zum Nachweis verimpfte ich die Kultursymbionten auf 
Agar, der neben Fuchsin-Sulfit verschiedene C-Quellen enthielt (Ta- 
belle 3). Von jedem Agartyp wurde je ein unbeimpftes Réhrchen mit- 
bebriitet, von denen keines eine Verénderung zeigte. In den beimpften 
Roéhrchen entstanden dagegen in allen gepriiften Fallen Aldehyde, die in 
den Kolonien und in den Nahrbéden nach einiger Zeit eine Rotung 
hervorriefen. Auch in den Saccharose- und Laktose-Nahrbéden und 
bei Nutrientagar ohne Zusiitze wurden Aldehyde nachgewiesen; sie 
miussen als Zwischenprodukte des Pepton- bzw. Aminosaiureabbaus auf- 
gefafit werden, da in diesen Fallen keine verwertbaren C-Quellen zur 
Verfiigung standen. 

Der aus den Hexiten Mannit und Sorbit gebildete Aldehyd stammt 
sicherlich aus einer anderen Reaktion. Es ist wahrscheinlich, da8 hier 
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der Weg der Oxydation der Alkohole zu den entsprechenden Aldehyden 
(Mannose und Sorbose) eingeschlagen wird. Das bei dieser Umsetzung 
entstehende H,O, kénnte durch die nachgewiesene Bakterienkatalase 
unschadlich gemacht werden. Auf diese Weise stiinden den Symbionten 
die Zucker zur Bildung ihres Schleimes zur Verfiigung, der ja gerade in 
diesen Na&hrbéden besonders stark auftrat. Vergleichsweise gering fallt 
der Aldehydnachweis mit fuchsinschwefliger Sdure in den Glukose-, 
Fruktose- und Galaktoserdhrchen aus. Die Ursache hierfiir ist bekannt, 
denn diese Hexosen liegen vorwiegend in der cyclo-halb-acetal-Form vor. 
Aber auch bei ihrem Um- und Abbau scheint Aldehyd als Zwischenstufe 
-vorzukommen. 


Tabelle 3. Aldehyd-Nachweis durch Fuchsin-Sulfit in verschiedenen Ndhrbdden 
(Nutrient-Agar mit verschiedenen C-Quellen) 


R6tung Rotun 
g Wachstum 
Heehicrstestamolic Tag | der | des Agars und Schleimbildung 
Mannigor ys Tete Ss 7 exerere) exere) +4+++4++ 
14 |ooC00 | 0000(0) 
SGEDIbA pote ity os) -ryboat i olereye) erere) t++++H+ 
14 |O0O000 | OOCO(C) 
VIOREL. Seka 7 e) O oe eae 
14 e) ; 
Glakese oe). 6 7 e) e) oN Tei ae 
14 (exe) e) 
Rrwkteserio ar. it A < e e) O Sette 
14 O O 
Galaktose. ..... 7 e) O ++4++ 
14 oO © 
WOK OSG mie, ccc es LO SOCTES O ++(+) wie Kontrolle 
14 |cooo0o Oooo E 
Saccharose ..... i AV OOOO | OCOOO ++ wie Kontrolle 
14 COO000 O0O000 
Kontrolle ohne C- Quelle 7 orerere) orerere) ++ Kolonie zeigt zahe 
14 feyeyere) elerere) Konsistenz ohne Schleim 


Zeichenerklérung. OOOOO = sehr stark; OOOO = stark; OOO = mittel- 
maBig; OO = mittelschwach; © = schwach; (0) = sehr schwach. Die Bewertung 
des Wachstums ist aus Tabelle 2 (S. 460) zu entnehmen. 


Ein Stoff, der bei der Bestimmung der Bakterien gewisse diagnosti- 
sche Bedeutung besitzt und bei den verschiedensten Abbauvorgangen 
gebildet werden kann, ist das Acetyl-Methyl-Carbinol. Der Nachweis 
dieser Verbindung (Voges-Proskauer-Reaktion+) fiel negativ aus. 


1 Methoden zum Nachweis von Acethyl-Methyl-Carbinol in Phosphatpuffer- 
Glukose-Pepton-Lésung nach zweitagigem Bebriiten: 1. Zufitigen von 1 cm® 10% 
KOH = Rosa-Fluorescens nach 18—24 Std; 2. Zufiigen von 1 Messerspitze Kreatin 
und 5 em? 40% NaOH, 2—5 min schiitteln = Rosa-Farbung ohne Fluorescens. 

31* 
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Schon friiher wies ich darauf hin, da der Schleim ein Produkt 
des Kohlenhydratstoffwechsels der symbiontischen Bakterien ist. Bei 
seinem Aufbau gewinnt der Mikroorganismus aber keine Energie, im 
Gegenteil es wird Energie verbraucht. Auf Grund der Versuchsergebnisse 
kann man annehmen, dai die Kulturbakterien aus den gebotenen 
Kohlenhydraten vorwiegend Schleim bilden. Ob sie daneben durch an- 
dere, noch unbekannte Abbauvorginge der C- Quellen Energie gewinnen, 
ist ungeklart. Sicher scheint, daB sie einen betrachtlichen Teil ihres 
Energiebedarfes aus dem Ab- und Umbau von N-haltigen Substanzen 
decken. 

III, Stickstoffquellen 


1. Methodische Vorbemerkungen. Fiir die Untersuchung des N-Stoffwechsels 
der Bakterien auf festen Nahrbéden mu8 der grob pulverisierte Agar-Agar Merck 
zuerst einige Tage gewdssert und dann mehrmals in doppelt-destilliertem Wasser 
ausgewaschen werden. Nach einer solchen Vorbehandlung sind im Agar keine 
Stoffe mehr vorhanden, die eine Vermehrung der Symbionten ermoéglichen. Zur 
Beurteilung des Wachstums auf festen Nahrbéden wurden die Versuchsréhrchen 
mit dem Bakterienbewuchs eines Nutrient- bzw. Nutrient-Glukose-Agars gleichen 
Alters verglichen. 

Fiir Parallelversuche benutzte ich fliissige Nahrmedien in der auf 8. 458 be- 
schriebenen Zusammensetzung; das Wachstum wurde nach der auf 8. 458 an- 
gefiihrten Methode gemessen. 

Als Kohlenstoffquelle diente Glukose, daneben priifte ich die N-haltigen 
Substanzen ohne diesen Zucker, um festzustellen, ob die Bakterien aus ihnen auch 
den Kohlenstoffbedarf decken kénnen. 

2. Wachstum mit verschiedenen Stickstoffverbindungen. Von den 
anorganischen Stickstoff-Verbindungen wird zwar K.NO, in Phosphat- 
puffer bei Glukosezusatz zu einem geringen Teil in Nitrit ibergefihrt ; 
diese Verbindung findet aber zum Aufbau des BakterieneiweiBes keine 
Verwendung. Von den Ammoniumsalzen bevorzugen die Symbionten 
in den fliissigen Nahrmedien NH,Cl; auf Agar dagegen (NH,),SO, 
(Tabelle 4). 


») Die Versuche mit den wenigen gepriiften Aminoséiuren zeigen in 
Ubereinstimmung mit anderen Autoren, da innerhalb dieser Verbin- 
dungsklasse die Sauren mit héherer Zahl an C-Atomen von den Mikro- 
organismen bevorzugt verwertet werden. Glykokoll wird nicht ange- 
griffen. Ein Zusatz von Asparaginsdéiure oder deren Halbamid fiihrt in 
der Lésung zu einer schwachen Vermehrung, wihrend die gleichen Ver- 
bindungen auf festem Nahrboden nicht verwertbar sind; auch die 
dem Nahrsubstrat zugesetzte Glukose beeinfluBt hier das Wachstum 
nicht. Glutaminsdure ist fiir die Bakterien bereits eine gute Stickstoff- 
und Kohlenstoffquelle. Gibt man noch Traubenzucker zu, so tritt auf 
festem Nahrboden eine stirkere Vermehrung auf. Die im tierischen 
Stoffwechsel auBerst wichtige Aminosdure T'ryptophan wird von den 
Symbionten ebenfalls abgebaut, wobei der erzielte Wachstumseffekt 
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Tabelle 4. Zusammenfassende Darstellung iiber das Wachstum der Bakterien mit 
verschiedenen Stickstoffquellen 


Agar 


Nahrlésung 


Nr. mit mit ohne 
Glukose 

LE RN Ore tes (reste A: 

APH WIN SESE. Ee eee ee eee = 

SoamON aa One 6 sc sip os ss - ++ — 

aol Giykokoll®: 20, Ge" yeh: - — = 

5. | Asparaginsiure ...... = = ar + 

Gaal ASparagiae oe is ta os ~ - + a5 

“i.-| Glataminsiure ...... ++(+) ++ ++ 235 

Sie tryptophane ser 2 See feck at) 

OEE pPUTSAULS Spl ceil ethe at - - - = 
NOR rarvastOth ose ous lsras 2 a = — — = 
ive iSelarmsaures «sn. a ee: pee +4 fort a 
2a exanthing 2 Be tiies) cits ++(+) ++ +++ +++ 
13. | Guaninkarbonat ..... . - - 

14. | Casein-Natrium ...... +++ = 
15. | Pepton Merck. ...... +444 +(+) +444 +(+) 
163i]; ReptonsBayerh.! se).etal se +++ +(+) ++4+4+ +(+) 
17. | Bouillon Merck Standard I +4+4++ +(+) 
18. | Bouillon und Witte-Pepton . jpdbeediceces | Specs 
19. | Nutrient-Agar....... eames | tak 

20. | Ohne N-Quelle. ...... — - - | = 


Nr. 1—13 synthetische Nahrlésung (s. S. 458); Nr. 14—19 Nahrlésung selbst- 
verstandlich ohne Puffer. Einteilung der Wachstumsstufen s. Tabelle 2 8S. 460. 


wenig hinter dem der Glutaminsaure zuriickbleibt. ‘Die haufig als Ab- 
bauprodukte des Tryptophans auftretenden Verbindungen Indol und 
Skatol konnten in der Kultur nicht nachgewiesen werden. 


Weiterhin stellte ich Versuche mit 5 im tierischen K6rper als End- 
produkte des EiweiBabbaus auftretenden Verbindungen an. Hippur- 
sdure, die mit Glykokoll entgiftete Benzoesadure, stellt fiir die Bakterien 
keine verwertbare Substanz dar. Ebensowenig wird der Harnstoff aus- 
genutzt. Von den 3 gepriiften Purin-Derivaten bleibt Guanin unan- 
gegriffen; die Harnsdure und das Xanthin hingegen bieten den Sym- 
bionten eine sehr gute Stickstoff- und Kohlenstoffquelle. 


Casein-Natrium, der N-Lieferant der Barsiekow-Nahrlosungen, ruft 
nur bei Anwesenheit von Traubenzucker ein mabig gutes Wachstum 
hervor. Eine Steigerung der Vermehrung gegeniiber dieser letzten, 
bereits komplexen Verbindung, wurde mit Pepton Merck, Pepton Bayer 
und mit Bouillon- Standard-I-Merck erzielt. Die Keimzahlen waren in 
allen 3 Fallen annahernd gleich. In Glukose-Bouillon mit Witte-Pepton 
Zusatz und auf Nutrient-Glukose-Agar wuchsen die Bakterien am besten. 
Es sei noch erwahnt, daB die Kultursymbionten Gelatine nicht ver- 
fliissigen koénnen. 

Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 46 3la 
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Nach diesen Ergebnissen tiber die Verwertbarkeit von Stickstoff- 
quellen bleibt als hervorstechendste Leistung die Fahigkeit der Bakterien, 
Purinverbindungen abzubauen. 

3. Abbau von Purinverbindungen. Den Abbau der Harnséure durch 
die Bakterien untersuchte ich auf phosphatgepuffertem Agar und in 
Phosphatpuffer-Lésung, jeweils mit und ohne Zugabe von Glukose. 

Auf Harnsiure-Glukose-Agar wird das Wachstum starker gefordert; 
es halt linger an als auf dem gleichen Nahrboden ohne Traubenzucker 
und auBerdem wird Schleim gebildet. 
Der Verbrauch an Harnsdure ist ver- 
standlicherweise geringer, denn der 
Kohlenstoff-, Stickstoff- und Ener- 
giebedarf der Symbionten mu nicht, 
wie im zweiten Falle, allein aus dieser 
Verbindung gedeckt werden (vgl. Ab- 
bildung 22 und 23). 

Wesentlich deutlicher und quanti- 
tativ faBbar ist der Unterschied in 
den Nahrl6sungen. Hier hort das 
Wachstum zwar anniahernd gleich- 
zeitig auf, aber nur in der 1%igen 
Aufschwemmung in Phosphatpuffer 
verschwindet die Harnséure inner- 
halb von 14 Tagen fast vollstandig. 
In der Lésung mit Traubenzucker 

a b dagegen betragt der Abbau nur 10 bis 

np. 220 ub. Sigben Tags alte Sten 20% der Gesamtharnsiiuremenge. 

und Nutrient-Glukose-Agar (b) Dieser Unterschied kommt auch in 

der Alkalisierung der Nabrl6sung zum 

Ausdruck; bei Traubenzuckerzusatz wird nach der Beendigung des 

Wachstums ein py-Wert von 7,2—7,3, ohne Glukose aber bei voll- 

stiindig aufgeléster Harnsadure ein .Wert von 8,0—8,1 gemessen. Ob 

die zugesetzte Sdure ganz oder nur zwischen 75—100% verwertet 

wurde, hing von dem benutzten Kulturstamm und von seinem Alter 
ab. Alte Staémme lésten die Harnsiure etwas weniger gut. 


Das Wachstum der Symbionten mit Harnsdure kann nicht in Kurven 
dargestellt werden, weil diese Verbindung in Wasser nur sehr wenig 
l6slich ist und eine Aufschwemmung die nephelometrische Messung un- 
moglich macht. Ein Teil der Bakterien sitzt den Harnséurekristallen 
unmittelbar auf bis diese vollstandig aufgelést sind. Die Abbauversuche 
wurden in 50 cm*-Erlenmeyerkélbchen ausgefiihrt, um den Symbionten 
optimale Sauerstoffbedingungen zu bieten. Die nach dem Abschlu8 der 
Vermehrung bestimmte Keimzahl betrug im Mittel 14,4 - 104 Keime je 
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Kubikmillimeter. Sie entsprach also fast genau den in Phosphatpuffer- 
NH,Cl-Glukose gefundenen Werten. 

Welche Zwischen- und Endprodukte treten im Harnsaurestoff- 
wechsel der Bakterien auf? Ich zog zunachst den seit langem in der 
physiologischen Chemie bekannten Weg des Harnséureabbaus tiber 
Allantoin, Glyoxylsaiure und Harnstoff zu Oxalsiure, NH, und CO, in 
Erwagung und hoffte, einzelne dieser Zwischenprodukte in der Nahr- 
lé6sung nachweisen zu kénnen. Der erste Versuch, Allantoin mit Mercuri- 
Nitrat zu fallen und durch Kochen 
mit Furfurol und Salzsaure zu iden- 
tifizieren, fiel negativ aus. Auf Gly- 
oxylsaure wurde nicht geprift, Harn- 
stoff war im Substrat ebenfalls nicht 
nachweisbar. Der letzte Befund tiber- 
rascht jedoch keineswegs, da die 
Bakterien den Harnstoff nicht ver- 
werten k6énnen (s. 8. 469). Von den 
Endprodukten des Harnsaéureabbaus 
wurden NH, und CO, nachgewiesen, 
NH, durch den Geruch, durch Blau- 
ung von Lackmuspapier und mit 
NeBlers Reagens, CO, mit Barytwas- : 
ser. Obgleich KMn0O, im Filtrat der Abb. 23 a—e. Symbiontenkultur auf 
Nahrlésung reduziert wurde, gelang  Momelure Arn, a, Uupetuotes he 
es nicht, die reduzierende Substanz des Agars durch Aufl6sung der Harn- 
als Oxalsdiure zu identifizieren. sdurekristalle, Ansicht von hinten 

Trotz des Nachweises von NH, und CO, als Endprodukte des Harn- 
saurestoffwechsels der Bakterien mu offenbleiben, tiber welche Stufen 
der Abbau geht. Eine quantitative Bestimmung der entstehenden Gase 
NH, und CO, konnte zur Aufklarung der Abbauwege beitragen; sie 
wurde im Rahmen der vorliegenden Arbeit aber nicht mehr durch- 
gefiihrt. 

Xanthin, die Vorstufe der Harnsaure ist ebenfalls ein tierisches Stoff- 
wechselendprodukt; es wird von den Bakterien auch zu NH; und CO, 
gespalten. Hypoxanthin stand mir nicht zur Verfiigung. 

Bereits auf S.442 fihrte ich aus, daB die Exkretionsorgane der 
Wanze eng mit dem symbiontenhaltigen Kryptendarm vergesellschaftet 
sind. Die Harnsaure ist ferner das wichtigste Endprodukt des Insekten- 
stoffwechsels, und meine Ergebnisse zeigen, daB die aus Mesocerus ge- 
zuchteten Bakterien Purinverbindungen abbauen konnen. Es liegt daher 
der Schlu8 nahe, daB die Symbionten im Wirtsk6rper neben anderen 
Aufgaben sich vor allem in den Stickstoffhaushalt einschalten, indem 
sie den Stickstoff der Exkrete des Wirtes entweder nur sich selbst oder 
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mittelbar wieder dem Wirtskérper zufiihren. Der genaue stoffwechsel- 
physiologische Ablauf ist natiirlich noch unbekannt, aber es ist sicher, 
daB die Bakterien Fermente in den Nahrboden abgeben, welche die 
Harnsaure spalten ohne da sie mit den Symbionten in Berithrung 
kommt. Im Versuch wird der Harnsaure-Agar allmahlich ganz durch- 
sichtig (Abb. 23). 

DaB die Symbionten von Mesocerus Stoffwechselendprodukte des 
Wirtes verwerten ist kein Einzelfall unter den Insektensymbiosen. 
Schon Scuwartz (1924, 1935) berichtet von dem Abbau verschiedener 
Purinkérper durch die symbiontischen Hefen der Lecanien. Auch die 
von SCHOEL (1934) aus Aphiden geziichteten Bakterien greifen Harnstoff 
und Harnsaiure an. KELLER (1950) kultivierte die Symbionten von 
Periplaneta orientalis auf remem Harnséure-Agar und Fink (1952) stellte 
fest, daB die Bakterien von Pseudococcus ihren N-Bedarf aus Harnstoff 
decken k6nnen. 

Ehe der Abbau von Stoffwechselendprodukten durch symbiontische 
Mikroorganismen bekannt war, beschrieben andere Forscher schon die 
auffallige topographische Beziehung zwischen den Symbiontenwohn- 
statten und den Exkretionsorganen. BUCHNER (1933) und NouTeE (1937) 
zeigten, daB bei den Apioniden 2 Malpighische GefaBe zu Symbionten- 
wohnstatten umgebildet sind. Bei anderen Insekten leben die Symbion- 
ten im Fettkérper, der ebenfalls Exkretstoffe speichert. Eine Aufzah- 
lung von Beispielen ahnlicher Art lieBe sich auch fiir andere Tiergrup- 
pen geben. In allen diesen Fallen darf man wohl mit Recht annehmen, 
daB die Mikroorganismen Endprodukte des Wirtsstoffwechsels verwerten. 

4. Versuche zur Assimilation von NH, und atmosphirischem Stick- 
stoff. Die friih erkannte und sehr gut erforschte Symbiose der Legumi- 
nosen warf immer wieder die Frage auf, ob nicht auch bei den tierischen 
Symbiosen eine Bindung des Luftstickstoffes vorliegen kénnte, vor allem 
bei Pflanzensafte saugenden Insekten, deren Nahrung verhaltnismaBig 
arm an N-haltigen Substanzen ist. Toru und Mitarbeiter (1951—1953) 
konnten nun in der Tat bei zerquetschten Aphiden im iiberlebenden 
System einen deutlichen Anstieg des N-Gehaltes feststellen, den Tota 
(1951, 1952) auf das N-Bindungsvermégen der unverletzten Symbionten 
zuriickfihrte. Spater konnte er diese Fahigkeit bei den aus Aphis 
brassicae geziichteten Symbionten auch nachweisen. Fr zeigte, da die 
Pseudococcus-Symbionten bei Anwesenheit von Galaktose fahig sind, 
atmospharischen Stickstoff zu binden und Aminosduren aufzubauen. 

K6nnen auch die Bakterien von Mesocerus Stickstoff assimilieren ? 
Zum Nachweis gibt Torn eine synthetische Nahrlésung an, die neben 
Salzen noch Glukose, Bernsteinsiure und Na,MoO, enthalt. Ich priifte 
die geziichteten Bakterien in der gleichen Losung und in Phosphat- 
Putfer-Glucose mit und ohne Na,MoQ,, das die Bindung von atmo- 
spharischem Stickstoff erleichtern soll. Die Réhrchen wurden in einem 
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Exsikkator bebriitet, durch den sténdig ein vorgereinigtes Stickstoff- 
Sauerstoffgemisch strémte. Unter diesen Bedingungen konnte kein 
Wachstum der Symbionten beobachtet werden. War hingegen gas- 
formiges NH, der Luft 
beigemischt, so vermehr- 
ten sich die Bakterien 
(Abb. 24); sie kénnen 
demnach mit NH, als 
N-Quelle kérpereigenes 
EiweiB synthetisieren. ; : 

: 6 Abb. 24. Wachstumskurve der Symbionten in Phosphat- 
Ich bezweifle allerdings, puffer-Glukose in NH,-freier und NH,-haltiger Luft 
daB NH, direkt aus der 
Luft aufgenommen werden kann und glaube vielmehr, daB die Bakterien 
nur den Anteil von NH, verwerten, der sich in der Nahrfliissigkeit lost. 
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IV. Die Symbionten von Mesocerus und die Wuchsstoffe 


A. Koca (1933) stellte als erster fest, da der Verlust der Symbionten 
die Entwicklung der Sitodrepa-Larven empfindlich stort, diese Stérung 
jedoch durch Zugabe bestimmter Vitamine riickgangig gemacht werden 
kann. Ahnliche Ergebnisse wurden seither auch bei anderen Insekten 


erzielt. 
Die kultivierten Bakterien von Mesocerus wachsen in synthetischen 


Nahrlésungen ohne Vitaminzusatz (s. 8. 458 und 468), sie miissen also 
alle fiir sie wichtigen Wuchsstoffe selbst bilden kénnen. Der T'ribo- 
lien-Test! bestatigte ferner, dafi sie auch die fiir dieses Insekt lebens- 
wichtigen Vitamine synthetisieren. 


1. Methode. Es wurden die Kultursymbionten, der unbewachsene und der 
bewachsene Agar auf ihren Wuchsstoffgehalt gepriift. Zur Gewinnung einer aus- 
reichenden Menge von Bakterien und von bewachsenem Agar ging ich in folgender 
Weise vor: Der schrag in Steilhalsflaschen erstarrte Agar wurde mit 'Titan-Cello? 
belegt, das an den Randern etwas aufgebogen war, um ein AbflieBen der stark 
schleimigen Symbiontenkolonien zu verhindern. Das Ti-Cello mute zuvor mehrere 
Tage in flieBendem und dann 4mal in heiBem doppelt destillierten Wasser sterilisiert 
werden. Vor dem Auslegen des Ti-Cellos wurde die Agaroberflache mit Kondens- 
wasser angefeuchtet, da es dann besser gelingt, das Ti-Cello mit sterilem Glasspatel 
glatt anzudriicken. Der beimpfte Agar wurde 7—10 Tage bebriitet, dann zog ich 
die Celloschicht mit den Symbionten ab. Eine Verwendung von Steilhalsflaschen 
ist den Platten vorzuziehen, da hier auch bei langerer Bebriitung die Infektions- 
gefahr wesentlich geringer ist. GRAEBNER (1954) hat diese von mir zuerst ent- 
wickelte Methode ausgebaut und erfolgreich dazu benutzt, den Einflu8 der 
in die Nahrmedien_abgegebenen Vitamine der einen Hefeart auf eine beliebige 


1 Hs sei an dieser Stelle Frl. Dr. I. ScHwanrz, die diese Versuche ausfiihrte, auf 
das herzlichste gedankt. — Beziiglich der Ausfiihrung des Testes sei auf die Ar- 
beiten von FrOsricH (1939), FrOpRicH u. OrFHAUS (1953) sowie Kocu u. ScHwarz 


verwiesen. 
2 Die Anregung dazu gab mir Herr Doz. Dr. E. Kanz, dem ich dafiir sehr dank- 


bar bin (Ti-Cello von Fa. Kalle & Co., Wiesbaden). 
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andere einwandfrei zu testen. Der Agar ist nach einer solchen Behandlung voll- 
kommen keimfrei; er wurde bei 40° C getrocknet und pulverisiert. Die gleichzeitig 
gewonnenen Bakterien bereitete ich in der gleichen Weise fiir den Test vor. 

2. Ergebnisse. Die geziichteten Bakterien enthalten alle gepriften 
Vitamine, so daB Tribolium confusum allein mit den pulverisierten 
Symbionten als Vitaminquelle wachsen und sich normal entwickeln 
kann (Tabelle 5). 

Ein Vergleich dieser 
Ergebnisse mit den 


Tabelle 5. Wauchsstoffgehalt der Kultursymbionten, 
des bewachsenen und des unbewachsenen Agars 
() = schwach positiv 


Fee oy Ls ee ebenfalls an unserem 
Kultur- Be- Un- 4 
Vitamine sym- wachsener | bewachsener Institut untersuchten 
pcan aed laa symbiontischen Hefen 
B % * a ergab allerdings, dais der 
B, CTP PEr: 4 a EX Vitamingehalt der Bak- 
Nicotinséure = (¥) = terien wesentlich gerin- 
Pantothensaure + ae — 2 : tial ames Tier 
Biotin » (+) ger ist als der der Heten, 
Cholinchlorid . ~ ~ (+) die im Gegensatz zu 
SMe Apia j cy na Bakterien haufig Stoffe 
Folsaure + 4 i 


speichern. 

Besonders aufschluBreich ist eine Gegenitiberstellung der Ergebnisse 
auf bewachsenem und unbewachsenem Agar. Nicotinsdure ist im un- 
bewachsenen Agar in grofer, Biotin und Cholinchlorid sind nur in sehr 
geringer Menge vorhanden; der bewachsene Agar enthalt auBer B, alle 
Wuchsstoffe, der Nicotinsduregehalt hat ab-, der von Biotin und Cholin- 
chlorid umgekehrt zugenommen. Dieses Ergebnis fiihrt zu der SchluB- 
folgerung, da die Symbionten von Mesocerus Nicotinsaure synthetisieren 
k6nnen, diese Fahigkeit aber nur dann ausnutzen, wenn ihnen der Wuchs- 
stoff nicht in ausreichender Menge zur Verfiigung steht. B, wird von 
den Bakterien gebildet, aber nicht in den Agar abgegeben wie die anderen 
Vitamine mit Ausnahme der Nicotinsaure. 

Neueste Untersuchungen tiber den Vitamingehalt des Siebrohren- 
saftes (KocH u. ScHwaRZ unver6ffentlicht) fordern ein solches Ver- 
halten der Bakterien. Der Saft der Roteiche enthalt von allen>ge- 
priiften Vitaminen nur Nicotinsdure und B, in ausreichender Menge fiir 
Triboium. Die iibrigen Wuchsstoffe fehlen teils ganz teils sind sie 
wie Cholinchlorid, B, und Folsaéure nur in sehr geringen Mengen vor- 
handen. 

Kann die Zusammensetzung des Siebrdhrensaftes der Eiche auch nicht 
mit jener von Rumex, der Hauptnahrungspflanze der Wanze, gleich- 
gesetzt werden, so hat diese auffallende Beziehung zwischen dem Vor- 
kommen der Vitamine im Siebréhrensaft und den physiologischen Lei- 
stungen der Symbionten doch sicher eine Bedeutung und ist kein Spiel 
des Zufalls. Die Ergebnisse sind deshalb noch besonders wertvoll, weil 
die Imagines auch an jungen Eichenblattern saugen (s. S. 435). 
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F. Systematische Stellung der geztichteten Bakterien 


Nach Brercrys Manual (1948) und nach Lenmann und NEuMANN 
(1927) wurde versucht, die kultivierten Symbionten mit einem bereits 
bekannten Bakterienstamm zu identifizieren. Dies gelang nicht, und 
so mussen die Symbionten aus dem Kryptendarm von Mesocerus als 
_eme neue Spezies angesehen werden. Nach den Eigenschaften der 
Bakterien kann ich nicht endgiiltig entscheiden, ob sie zur Familie 
Rhizobiaceae oder zu den Achromobakterien gehéren. 

Gegen eine Einordnung in die Familie Rhizobiaceae spricht, daB 
ihre Vertreter ausschlieBlich beweglich sind und wie Bacterium radicicola 
unter gewissen Bedingungen echte Verzweigungen bilden. Alle bisher 
bekannten Rhizobiaceen-Arten leben auf Pflanzen. 

Die beschriebenen Arten der Achromobakterien sind alle Darm- 
bewohner und fakultativ aerob, die geziichteten Keime aus Mesocerus 
sind dagegen obligat aerob. Das Hauptmerkmal der Achromobakterien, 
die fehlende oder nur gering ausgebildete Fahigkeit, aus Kohlenhydraten 
Saduren zu bilden, haben die geziichteten Bakterien mit den Vertretern 
dieser Familie gemeinsam. Ich glaube daher, da®B es gerechtfertigt ist, 
die ,,Kultursymbionten“ in die Nahe der Achromobakterien zu stellen. 

Neer (schriftliche Mitteilung) ztichtete aus Mesocerus marginatus 
unter anderem einen Bakterienstamm, der in den wesentlichen Eigen- 
schaften mit meinem tibereinstimmt. Allerdings beschreibt er diesen 
Stamm als grampositiv und kommt dann bei der Bestimmung zu 
Corynebacterium paurometabolum!. 


G. Das Bakterium aus dem 3. Mitteldarmabschnitt 


Bei der Isolierung der Symbionten von Mesocerus trat vor allem im 
Friihjahr als Infektion immer wieder ein Keim auf, den ich schon aus 
dem 3. Mitteldarmabschnitt kannte. 

Das Bakterium ist in der Form etwas plumper und nur wenig groBer 
als die Kryptendarmbewohner (Abb. 25); die Keimzahl in mg ist geringer. 

In Traubenzucker-Bouillon bildet dieser Organismus weder eine 
Kahmhaut noch einen Ring am Rande des Fliissigkeitsspiegels. Der 
Bodensatz ist sehr feinkérnig und la8t sich leicht aufwirbeln. Auf Agar 
wachsen die Bakterien zu zarten Kolonien aus, die etwa einen Durch- 
messer von 1—2 mm erreichen. 

Von den gebotenen Kohlenstoffquellen verwertet dieser Keim 
Glycerin, Sorbit, Glukose und Fruktose mafig gut, wobei Saure gebildet 
wird. Im Gegensatz zu den Symbionten wachst er auch mit Saccharose 
sehr gut ohne das Nahrmedium anzusauern. Dieses Ergebnis konnte 

1 SrernHAUS und Mitarbeiter (1956) schreiben in Ubereinstimmung mit meinen 
Ergebnissen, da alle von ihnen untersuchten Darmsymbionten und die geziichteten 
Stémme gramnegativ sind. Einige der Staémme zeigen hinsichtlich der physio- 
logischen und morphologischen Daten eine gute Ubereinstimmung mit dem Stamm 


aus Mesocerus, sie unterscheiden sich aber von ihm durch die Beweglichkeit und die 
Ausbildung einer polaren GeiBel. Sreruavs stellt sie deshalb zur Familie der 


Pseudomonaceae. 
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immerhin auf eine stoffwechselphysiologische Arbeitsteilung beider 
Mikroorganismen hindeuten. 

Von den gepriiften Stickstoffquellen vermégen die Bakterien aus m; 
Aminosiuren und Peptone gut, nicht dagegen die Endprodukte Harn- 
siure, Xanthin und Harnstoff abzubauen. 

Es muB vorerst offenbleiben, ob der Keim aus m, fir Mesocerus 
obligat ist, oder nur im Darm der von mir untersuchten Wanzenpopula- 
tion dominierend war. Wahrscheinlich trifft die zweite Annahme zu, 


Abb. 25a u. b. a Ausstrich von Bakterien aus dem 3. Mitteldarmabschnitt fixiert und 
gefarbt. b Bakterien des 3. Mitteldarmabschnittes von Mesocerus auf Nutrient-Glukose- 
Agar kultiviert, fixiert und gefarbt (Vergr. 1600fach) 
da Neer (Dissertation, Erlangen, unverdffentlicht) aus den vorderen 
Darmabschnitten von Mesoceruws mehrere Bakterienarten heraus- 
zuchten konnte. 
Zusammenfassung 


1. Die Larven der Wanze Mesocerus marginatus L. leben im Freiland 
vorwiegend an Rumex, seltener an Rhewm. Die Aufzucht gelang nur an 
Rumex. Die auffallende Ubereinstimmung zwischen den Mesocerus- 
Kiern und den Schwielen des Rumez-Perianthblattes wird beschrieben 
und die mégliche Bedeutung diskutiert. Auf das familienahnliche Zu- 
sammenleben der Wanzen-Elternpaare mit ihren Nachkommen bis zu 
deren Flugfaihigkeit wird hingewiesen. 

2. Die Préparation des Darmes bestatigte die Angaben von GuLas- 
Gow (1914); Kuskor (1924) wird in einigen Punkten berichtigt. Er- 
weitert werden GLAsGows Befunde eo den Hinweis auf die Lage der 
Rektalampulle und ihre Beziehung zum 2. Magen (m3). Funktionell be- 
steht die Moglichkeit, daB diese Ampulle ahnliches leistet wie die Filter- 
einrichtungen der Homopteren. 

3. Der Kryptendarm ist bis zum 4. Larvenstadium von Symbionten 
tiberschwemmt, im 5. Stadium verringert sich ihre Zahl im Darmrohr, und 
bei der Imago besiedeln die Bakterien fast ausschlieBlich die Krypten. 

4. Die Ubertragungsweise der Symbionten konnte nicht restlos ge- 
klart werden. Der Vergleich eigener Ergebnisse mit denen anderer 
Autoren spricht dafitr, da die Eibeschmierung die wahrscheinlichste 
Art der Ubertragung ist. Sie scheint allerdings nicht immer Erfolg zu 
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haben und durch eine nachtragliche Infektion mit dem Kot der Eltern 
und Geschwister gesichert zu werden. So gesehen kime dem familidiren 
Leben von Mesocerus eine wichtige biologische Bedeutung zu. 

5. Die Kryptendarmsymbionten besitzen eine diinne Membran und 
eine amorphe Schleimhiille. In den gramnegativen Kurzstabchen wurden 
runde Kernaquivalente mnachgewiesen, spezifische Teilungsfiguren 
jedoch nicht erkannt. 

6. Erstmals gelang die Reinkultur der Symbionten von Mesocerus 
marginatus L. Zur Zichtung muBte das py des Nahrmediums den Ver- 
haltnissen im Kryptendarm angeglichen sein. 

Die Kultursymbionten besitzen im Gegensatz zu den Darmbewohnern 
eine derbe Membran; ihre Gestalt andert sich auch nach der Fixierung 
kaum. Bei bestimmten Kohlenstoffquellen im Nahrmedium bilden sie 
erhebliche Mengen von Schleim. Die morphologischen Unterschiede 
zwischen den Bakterien verschiedener Nahrmedien erstrecken sich vor- 
wiegend auf die GroBe. Bei Stickstoffmangel kénnen die Kernaqui- 
valente ohne Hydrolyse dargestellt werden; dies wird auf den geringen 
Gehalt an Ribonucleinsaure zuriickgefiihrt. 

7. Zwischen den Umweltbedingungen der Symbionten im Darm der 
Wanze und ihren physiologischen Leistungen im Naéhrmedium ergaben 
sich einige Parallelen: in der Bevorzugung und der Vertraglichkeit von 
Sauerstoff, der Temperatur, des p,-Wertes und der Zuckerkonzentration. 

8. Die gezitichteten Bakterien sind nicht. pathogen fiir Pflanzen, 
Tenebrio-Larven und Kulturen von Hihnerfibroblasten. 

9. Aus Bouillon scheiden die Bakterien Tripel-Phosphate ab. 

10. Von den C-Quellen kénnen die Kultursymbionten héhere 
Alkohole vom Glycerin an, Pentosen und Hexosen gut verwerten, nicht 
dagegen die Di-, Tri- und Polysaccharide. Beim Abbau der Kohlen- 
stoffverbindungen werden keine Sduren gebildet, es treten jedoch 
Aldehyde auf. Die C-Quellen scheinen vorwiegend dem Aufbau des 
Schleimes zu dienen. 

11. Das Wachstum mit Ammonsalzen als N- Quelle erméglichte die 
Zusammensetzung vollsynthetischer Naihrlésungen. Von den Aminoséuren 
wird Glykokoll nicht angegriffen, die tibrigen werden mit steigender 
Zahl an C-Atomen besser verwertet. Auch mit Peptonen vermehren sich 
die Symbionten gut; Gelatine wird nicht verflissigt. 

Die wichtigste Stickstoffquelle, besonders im Hinblick auf das physio- 
logische Geschehen im Wirtsorganismus, ist die Harnsaéure. Sie kann 
den Bakterien ebenso wie Xanthin als C- und N-Lieferant dienen. Der 

-Abbau erfolgt offenbar nicht iiber Allantoin und Harnstoff; NH, und 
CO, konnten als Endprodukte nachgewiesen werden. 

12. Atmospharischer Stickstoff kann von den geziichteten Sym- 
bionten nicht, Ammoniak nur in geléstem Zustand assimiliert werden. 

13. Die Symbionten bauen alle fiir sie wichtigen Wuchsstoffe auf 
und geben sie — B, und Nicotinsiure ausgenommen — in den Nahrboden 
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ab. Dieser Befund deckt sich schén mit dem Wuchsstoffgehalt des Hichen- 
siebrdhrensaftes, der nur B, und Nicotinsaure in gréBerer Menge enthalt. 

14. Die Symbionten werden als neue Spezies angesprochen; ihren 
Eigenschaften nach diirften sie in die Néhe der Achromobakterien ge- 
horen. 

15. Aus dem 3. Mitteldarmabschnitt wurde ein Bakterium geziichtet, 
das sich mit den Symbiontenkulturen nicht vertragt. Es baut Glycerin, 
Pentosen und Hexosen unter Sdurebildung ab und spaltet im Gegensatz 
zu den Symbionten Saccharose, den Zucker, der den Hauptanteil der 
Siebrohrensaft-Kohlenhydrate ausmacht. 
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I. Bemerkungen tiber die Gattung und das Material 


Die ersten Nachrichten tiber Apiomorpha-Arten gehen auf SCHRADER 
zuriick, bei dem sie zunéchst unter dem Namen Brachyscelis erscheinen 
(1863). Rtssamen fihrte dann statt dessen 1894 die heute allgemein 
giltige Bezeichnung Apiomorpha ein, nachdem bereits SicNoreT 1874 
fiir diese in vieler Hinsicht so interessanten Tiere eine eigene Unter- 
familie aufgestellt hatte. In der Folge war es vor allem FRoaeart, der 
sich in zahlreichen Veréffentlichungen mit ihr befaBt hat (1893, 1894, 
1895, 1921, 1929, 1930, 1931 u.a.m.). Die Apiomorphinen sind auf 
Australien und Neu-Seeland beschrankt und leben nahezu ausschlieBlich 
an Eucalyptus-Arten, an denen sie tiberaus vielgestaltige, eine einzig 
dastehende GréBe erreichende Gallen erzeugen. Auch die weiblichen 
Imagines stellen Riesen unter den Cocciden dar, wenn ihre Lange sich 
zwischen 10 und 25mm bewegt. Zumeist sind sie gedrungen kreisel- 
formig (,,Pegtop coccids“), erreichen im Bereich des Kopfes und des 
ersten Thorakalsegmentes den gré8ten Durchmesser und verjiingen sich 
nach hinten zu mehr oder weniger rasch. Manche Arten sind aber auch 
schlanker, und Apiomorpha macqueeni Frocearr ist sogar sehr schlank 
keulenférmig. Antennen und Extremitaten sind reduziert. Das vordere, 


* Aus der von der Deutschen Forschungsgemeinschaft eingerichteten, der 
Symbioseforschung dienenden Arbeitsstatte in Porto d’Ischia (Napoli). 
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am meisten verkiimmerte und manchmal ganz fehlende Beinpaar 
flankiert die Mundéffnung, das zweite pflegt etwas besser entwickelt zu 
sein, das dritte, immer noch sehr kiimmerlich, ist etwas kraftiger. Die 
Mannchen sind reizende, sehr zarte zweifliigelige Gebilde mit langen 
Beinen. Die von Apiomorpha munita SCHRADER messen z. B. wenig 
mehr als 1 mm in der Lange. 

Angesichts des enormen GréSenunterschiedes der Geschlechter nimmt 
es nicht wunder, da8 auch die Gallen sehr verschieden gro8 sind. Die der 
Weibchen sind auBerordentlich vielgestaltig und variieren auch bei ein 
und derselben Art auf der gleichen Hucalytus-Spezies nicht selten be- 
trachtlich. Sie entstehen vornehmlich an diinneren Asten, aber auch am 
Stamm, gelegentlich aber auch auf den Blattern, selten brechen sie sogar 
aus Bliitenknospen hervor. Bald finden sie sich einzeln, bald bilden sie 
Gruppen. Sie kénnen rundlich, oval, mehr oder weniger flaschen-, krug- 
oder spindelférmig sein, sitzend oder gestielt; die Oberflache ist bald 
glatt, bald héckerig oder gerieft und kann die mannigfachsten Aus- 
wiichse tragen. Lange Fortsatze sind unter Umstanden auf das frei Ende 
beschrankt, kénnen aber auch allseitig entstehen; bei Apiomorpha dip- 
saciformis FRoGGATT entspringen an der ganzen Oberflache nach riick- 
warts gekriimmte Dornen, die an die Distel erinnern, nach der die Art 
benannt wurde. Die Galle von Apiomorpha duplex SCHRADER ist 7—8 cm 
lang und tragt am Ende zwei gebogene hornférmige Fortsatze, welche 
20 cm lang werden. Stets ist eine terminale, mit Vorliebe in einem etwas 
eingesenkten Feld liegende Offnung vorhanden. 

Die Gallen, in denen sich die Mannchen entwickeln, finden sich im 
Gegensatz zu den Weibchen enthaltenden zumeist auf den Blattern, 
kommen aber auch an Asten vor. Sie sind natiirlich ungleich kleiner, 
treten mit Vorliebe in dichten Scharen auf und sind einfacher gestaltet, 
wenn sie im allgemeinen zylindrisch oder flaschchenférmig sind. Infolge 
ihrer Kleinheit fallt es schwer, die Insassen aus der Kammer zu holen. 

Auffallend ist die sehr verschiedene Hautfigkeit der Geschlechter. 
Gibt es doch Arten, bei denen die madnnlichen Gallen die weiblichen um 
tausende tibertreffen. Bei Apiomorpha munita begegnen uns z. B. auf 
einem Ast, der nicht mehr als 50 weibliche Gallen tragt, Blatter, welche 
solche Massen der kleinen réhrenférmigen minnlichen Gallen tragen, 
daB sie mit einem Korallenrasen verglichen wurden. In seltenen Fallen, 
wie bei Apiomorpha rosaeformis FRoaaarr oder pharetrata SCHRADER, 
kommt es zu zusammengesetzten Gallen. Eine weibliche schlanke Blatt- 
galle bildet dann am oberen Ende eine wellige, bei der erstgenannten Art 
einen Durchmesser von 31/,cm erreichende Plattform, auf der tiber 
tausend dicht gedrangte minnliche Gallen stehen! Froccarr (1931) 
frégt mit Recht, wie es méglich ist, daB die mannlichen Larven, die ja 
gleichzeitig mit den weiblichen die alte miitterliche Galle verlassen, so 
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lange mit der Erzeugung ihrer Gallen warten, bis die Geschwister das 
nétige Substrat hervorgerufen haben. 

Die Auslésung der Apiomorpha-Gallen unterscheidet sich wie die 
aller anderen vergleichbaren, von Schildlausen an Pflanzen hervor- 
gerufenen Reaktionen natiirlich insofern wesentlich von den von Gall- 
wespen, Dipteren und anderen Insekten erzeugten Cecidien, als nicht von 
Sekreten begleitete Eier in das Pflanzengewebe gesenkt werden, sondern 
die freibeweglichen Larven an Blattern und Asten saugen und dadurch 
die Umwallung verursachen. Noch bevor die Galle ein Viertel ihrer 
GroBe erreicht hat, zeigt nach Froaeart (1931) das Weibchen bereits die 
Korperanhange des reifen Tieres. Es ist von einem mehligen Sekret 
bedeckt und in der Kammer, die wesentlich kleiner als die Galle sein 
kann, mit dem Kopf nach unten orientiert, kann sich aber in dem Hohl- 
raum auf- und abbewegen. Zum Zwecke der Befruchtung tritt das 
Hinterende aus der dann klaffenden Offnung hervor. Die Larven, die 
im September oder Oktober geboren werden, verbleiben zunachst fir 
einige Zeit am Grunde der Kammer in einer Art Halbschlaf, bis sie sie 
endlich durch die terminale Offnung verlassen. 

Von botanischer Seite sind diese so interessanten Gallen, welche hin- 
sichtlich ihrer Mannigfaltigkeit und Masse die der Eichen und Rosen in 
Schatten stellen, leider bisher wenig erforscht worden. Es liegt meines 
Wissens lediglich eine Studie von Kister (1937) vor, welchem nur spar- 
liches Material zur Verfiigung stand und der keinerlei Angaben iiber ihre 
Entwicklungsgeschichte machen konnte. Er beschreibt die ungewoéhnlich 
stark entwickelte Epidermis, bei der es nicht selten zu Vielschichtigkeit 
kommt, und ihre kraftigen Kutikularbildungen, die Verteilung der GefaB- 
biindel, welche vielfach die auch fiir viele Cynipidengallen typische netz- 
formige Verteilung aufweisen, aber auch wesentlich hoher differenziert 
sein kénnen. So liegen bei Apiomorpha munita auf einem Querschnitt 
etwa 40 von Bastfasern umhiillte Biindel, welche die Galle der Lange 
nach durchziehen. Vielfach sind die Gallen reich.an Steinzellen von ver- 
schiedener Gestalt und Wandstirke. Sie kénnen einzeln oder in kleinen 
Gruppen im Grundgewebe liegen oder auf spateren Stadien zusammen- 
hangende mechanische Mantel bilden. Ein besonderes Charakteristikum 
der Apiomorphinen-Gallen stellt ihr Reichtum an Olbehdiltern dar. Sie 
k6nnen sehr verschieden entwickelt sein. Bei manchen Galltypen liegen . 
sie in allen Zonen, so daB sie stellenweise 6—8 Lagen bilden, in anderen 
Fallen finden sie sich dicht unter der Epidermis. Manchmal erscheinen 
sie so dicht geschart, daB das dazwischen liegende Gewebe auf schmale 
Bezirke reduziert wird. 

Mein Material verdanke ich der Liebenswiirdigkeit von Herrn T. G. 
CAMPBELL an der Commonwealth Scientific and Industrial Research 
Organisation in Canberra. Es besteht aus Apiomorpha urnalis TEPPER, 

32* 


484 Paut BucHNER: 


gesammelt im Februar im Australian Capital Territory, Apiomorpha 
munita SCHRADER, gesammelt im Marz am Black Mountain bei Canberra, 
Apiomorphia minor Froeeart, ebendort gleichzeitig gesammelt, und 
Apiomorpha strombylosa TEPPER, welche zusammen mit urnalis ge- 
sammelt wurde. Einige andere Arten waren wegen ihres weitgehenden 
Parasitenbefalls fiir meine Zwecke nicht brauchbar. 


II. Die friihe Embryonalentwicklung 
a) Apiomorpha urnalis 

Von den vier mir zur Verfiigung stehenden Apiomorpha-Arten besitzt 
urnalis die kleinsten Eizellen. Sie sind rund und erreichen véllig aus- 
gewachsen nur einen Durchmesser von rund 40 w, d. h. wenig mehr als 
der Verband der 7 mit ihnen in Verbindung stehenden Nahrzellen miBt. 
Abb. 1 und 2 zeigen eine junge und eine ausgewachsene Ovocyte mit den 
Nahrzellen und dem wohlentwickelten Follikelepithel. Das Plasma der 
Ovocyte wird im Laufe der Wachstumsperiode grobschaumig und enthalt 
an ihrem Ende stark farbbare rundliche, ovale oder die Gestalt langerer 
Wiirste annehmende Einschliisse, welche vor allem in der Region nahe 
der Oberflache einen gréferen, mehr oder weniger zusammenhangenden 
Komplex bilden, aber auch sonst in Form kleinerer Schollen in den 
uibrigen Randpartien, da und dort aber auch im Inneren verstreut legen. 
Ist die Ovocyte ausgewachsen, so findet sich der Eikern am oberen Pol 
nahe der Zellgrenze und ist von einer dichteren Plasmaansammlung um- 
geben. Typische, geformte Dotterkugeln fehlen; fiir den Nachweis von 
eventuell vorhandenem Fett oder Glykogen war mein Material nicht 
geeignet, doch diirfte ersteres in den Vakuolen nicht fehlen. 


Der Kern der auf Abb. 2 wiedergegebenen Ovocyte steht bereits auf 
einem Prophasenstadium, und eine leichte Schrumpfung der Nahrzellen 
zeigt ihre beginnende Degeneration an. Nach Auflésung der Kern- 
membran liegt die Spindel der ersten Reifeteilung zunachst stets tangen- 
tial zur Eioberflache; die Nahrzellen beginnen um diese Zeit bereits zu 
zerfallen. Gleichzeitig setzt eine, wie sich noch zeigen wird, fiir simtliche 
von mir untersuchte Apiomorpha-Arten typische Gestaltsveranderung 
ein. Die Ovocyte wird allmahlich, ohne da8 dabei ihr Volumen zunimmt, 
immer schlanker, bis sie schlieBlich etwa 21/,mal so lang wie breit ist 
(vgl. Abb. 2 und 3). Wahrend dieses Formwandels bleibt die Reife- 
teilungsspindel stets auf dem Stadium der Aquatorialplatte stehen, dreht 
sich aber nach vollzogener Streckung allmahlich derart, daB® ihre Achse 
senkrecht zur Oberflache zu stehen kommt (Abb. 3). Gleichzeitig grenzt 
sich das sie umgebende dichtere Plasma scharfer gegen das grobschaumige 
ab und sammelt sich in ihm ein wesentlicher Teil der groben Einschlisse. 
Kine ganz ahnliche Differenzierung spielt sich aber auch am hinteren 
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Polab. Hier kommt es ebenfalls zur Bildung einer wohlbegrenzten Kappe 
dichten, mit Schollen beladenen Plasmas. Die wenigen restlichen Ein- 
schliisse verteilen sich, nach wie vor die Oberflaiche bevorzugend, iiber 
den iibrigen Raum. 

Diese ungewohnliche Wandlung geht offenbar sehr langsam vor sich, 
denn die entsprechenden Stadien und insbesondere auch das der Abb. 3 


Abb. 1 u. 2. Apiomorpha urnalis. Abb. 1. Junge Ovocyte. Abb. 2. Eiwachstum 
beendet, Prophase der 1. Reifeteilung 


sind in den Praparaten sehr zahlreich vertreten. Die anschlieBenden 
Stadien der Reifeteilungen miissen wesentlich schneller ablaufen, denn 
sie begegnen ungleich seltener. Ein spadtes Stadium der 1. Reifeteilung 
gibt Abb. 4 wieder. Es kommt dabei zur Abschniirung eines sehr an- 
sehnlichen Richtungskérpers, in dessen Plasma auch etliche der stark 
farbbaren Schollen iibertreten. Von der Abschniirung des 2. Richtungs- 
k6rpers besitze ich keine klaren Bilder, und auf die Vereinigung der Vor- 
kerne beziigliche sind mir tiberhaupt nicht begegnet. In dieser Hinsicht 
sei auf entsprechende Stadien von anderen Arten (Abb. 28, 36—38) ver- 
wiesen. Auffallend ist, da8 um diese Zeit der hintere Abschnitt der Eier 
zumeist eingeschniirt und mehr oder weniger weitgehend deformiert 


erscheint. 
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Abb. 3 


8. Apiomorpha urnalis. 
des 4kernigen Stadiums. 


k6érper. Abb. 7. Je 1 Kern sinkt in dichteres Polplasma. 
Abschntirung zweier Polzellen 


Abb. 3 u. 4. Erste Reifeteilung. Abb. 5. Entstehung 
Abb. 6. Telophase des 2. Teilungsschrittes; oben Richtungs- 


Abb. 8. Stadium mit 8 Kernen; 
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Dies gilt auch noch fiir viele Kier, welche bereits zweikernig sind oder 
die beiden zum 4-Kernstadium fiihrenden Spindeln zeigen. Ein solches 
Stadium, das aber bereits wieder die regelmaBige schlankovale Gestalt 
besitzt, liegt der Abb. 5 zugrunde. Die beiden Furchungsspindeln liegen 
jeweils den Polen genahert, ihre Lingsachse entspricht der Langsachse 
des Hies, dichtere Plasmaportionen liegen ihnen vor allem an den den 
Eipolen zugewandten Stellen an und haften auch da und dort an der 
Hioberflache. Die Plasmaeinschliisse sind in diesem Fall bereits vollig 
geschwunden, in anderen gleich alten Furchungsstadien sind noch Reste 
von ihnen vorhanden, aber auch diese verfallen in Balde der Auflésung. 
Zwischen Ki und Chorion liegt am oberen Pol als Derivat der Richtungs- 
k6rper eine einzige stattliche Kugel, in die wieder eine Anzahl der rund- 
lichen Einschliisse einging und in der auBerdem ein kernahnliches Gebilde 
zu erkennen ist. Zartes Gerinnsel umgibt sie, ohne jedoch den ganzen 
Raum auszufiillen. 

Auch auf den anschlieBenden Stadien erscheint dieser Kérper immer 
nur in der Einzahl, so daB man annehmen mu8, daB beide Richtungs- 
k6rper mitemander verschmolzen sind. Da8 nur ein solcher gebildet 
wird, schlieBt allein schon der Umstand aus, da im Hileiter eindeutig 
Spermien festzustellen sind. 

Entsprechend der Orientierung der beiden Mitosen liegen auch alle 
4 Tochterkerne in einer Reihe. Wenn an den ehemaligen Spindelpolen 
noch je eine strahlenformig im grobschaumigeren Plasma verankerte 
dichte Plasmaansammlung liegt, verteilen sich die 4 Kerne bereits gleich- 
mabig iiber die Lingsachsen des Kies. Dies ist auf dem Stadium der 
Abb. 6 der Fall, auf dem sich noch einige grébere Einschliisse erhalten 
haben, welche zum Teil in den Bereich des die Kernpaare verbindenden 
Plasmas gezogen wurden. Gegen die Richtungsk6rper zu ist hier, und 
auch in anderen Fallen, das Eiplasma nicht durchweg scharf begrenzt 
und geht offensichtlich kontinuierlich in jenes Gerinnsel iiber, das schon 
vorher den Kérper umgab. Da uns in der Folge die Reste des Richtungs- 
k6rpers im Inneren der Furchungsstadien begegnen werden, wird man 
annehmen diirfen, da hier diese Verschmelzung bereits eingeleitet wird. 

Wenn die zum 4-Kernstadium fiihrenden Teilungen vollig durch- 
gefiihrt sind und die Kerne dabei noch an Volumen zugenommen haben, 
liegt eime fiir die Folge bereits sehr bedeutungsvolle Situation vor (Abb. 7). 
Die beiden distalen Kerne sind dann noch weiter polwarts geglitten und 
erscheinen nun in je eine dichtere Plasmakappe gebettet, die zunachst 
nur unscharf gegen das restliche Plasma abgegrenzt ist. (Der Richtungs- 
kérper liegt in diesem Fall unter der vorderen Region des Furchungs- 
stadiums und erscheint daher nicht auf der Zeichnung.) Die zum 8-Kern- 
stadium fiihrenden Mitosen sind abermals synchron, doch ist die Spindel- 
stellung jetzt eine verschiedene (Abb. 8). Die von den beiden polaren 
Kernen gebildeten behalten die alte Orientierung parallel der Langs- 
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achse des Eies bei, wobei allerdings mehrfach die obere durch den 
Richtungskérper zu einer leichten Schragstellung gendtigt wird. Die 
beiden zentralen Furchungskerne ergeben hingegen Spindeln, die nun 
senkrecht zur Langsachse stehen. Das Resultat ist ein Furchungs- 
stadium, auf dem an den beiden Enden eine jetzt wohl abgegrenzte Zelle 
mit dichtem Plasma liegt, wahrend sich 6 weitere Kerne den verschie- 
denen Spindelstellungen entsprechend im restlichen schaumigen Plasma 
verteilen. Aus dem Folgenden wird sich ergeben, daB damit ein Stadium 
erreicht wurde, auf dem eine zweizellige Anlage fiir das Blastoderm und 
damit auch fir den kiinftigen Keimstreif reinlich von den 6 tbrigen 
Kernen geschieden wurde, aus denen lediglich Dotterkerne hervor- 
gehen. 

Das 16-Kernstadium entsteht durch mehr oder weniger synchrone 
Teilungen. Der Embryo, den die aus 3 Schnitten kombinierte Abb. 10 
vorfiihrt, enthalt 5 auf dem Stadium der Anaphase stehende Spindeln 
und 3 Paare von Kernen, die sichtlich soeben durch Teilung entstanden 
sind. Das Tempo der beiden polar gelegenen Zellen ist ein etwas ver- 
schiedenes. Die obere steht auf dem Stadium der Anaphase, die untere 
enthalt bereits 2 sich rekonstruierende Kerne. Wie auf dem voran- 
gehenden Stadium vereinigen die beiden Zeéllen das schon auf dem 
4-Kernstadium aufgetretene dichtere Plasma in sich und setzen sich 
dank einer Einschniirung vom iibrigen Embryo ab. Eine scharfe Be- 
grenzung ist aber in diesem Fall weder in der Zone ihres Kontaktes, noch 
an der freien Oberflaiche vorhanden. Am oberen Pol schmiegt sich wieder 
der auf die Richtungskérper zuriickgehende Ko6rper, ebenfalls mit un- 
regelmaBig schaumiger Oberflache, an den Embryo und driickt die 
benachbarte polare Zelle etwas auf die Seite. 

Wie das hier etwas ungleiche Tempo es erwarten lat, fehlen auch 
Stadien mit 12 Kernen nicht. Abb. 9 stellt ein solches dar. Die beiden 
polaren Zellen haben sich jetzt bereits mehr abgeflacht und schmiegen 
sich dem restlichen K6rper, scharf begrenzt, wohl an. Im zentralen Teil 
finden sich 10, meist noch deutlich Paare bildende Dotterkerne, und.das 
Derivat der Richtungskérper ist in diesem Fall in Form zweier stark 
farbbarer, kernaéhnlicher Einschliisse in den Embryo einbezogen worden. 
Sechs Paare von Dotterkernen und 2 zweikernige polare Zellen, bei denen 
die Zellgrenzen noch nicht ausgebildet sind, enthalt das Furchungs- 
stadium der Abb. 11. Wenn das 16-Zellenstadium voll entwickelt ist, 
haben sich die 4 Polzellen stets als flache Gebilde dem schaumigen Teil 
angelegt, und eine von ihnen ist bald am hinteren, bald am vorderen Pol 
zumeist mehr auf die Seite geglitten. Der Richtungskérperrest ist nun 
stets zwischen den vorderen Dotterkernen zu finden. Die Kerne des 
Dotters und die des vierkernigen Blastoderms weisen dann eine 
deutlich verschiedene Struktur auf. Die ersteren enthalten einen kleinen 
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sich schwacher farbenden, scharf begrenzten Nukleolus, die letzteren 
einen ungleich auffalligeren, stark faérbbaren Korper, der ein bald dich- 
teres, bald lockereres Konglomerat von chromatischen Granulis darstellt 
(Abb. 9, 11, 12). Wenn dieses fehlt, handelt es sich offenbar stets um 
Kerne, die eben erst durch Teilung entstanden sind (Abb. 10). Be- 
zeichnend ist ferner, da um diese Zeit die schlanke ovale Gestalt des 
Eies einer gedrungeneren Platz macht. 

Auch Abb. 13 diirfte noch ein 16-Zellenstadium darstellen, doch ist 
auf ihm eine tberaus typische Verénderung an den Dotterkernen auf- 
getreten. Ihr Chromatin ist jetzt und in der Folge gleichmaBig verteilt, 
dichtere Ansammlungen oder typische Nukleolen fehlen, und die Kerne 
haben die Tendenz, sich eng aneinander zu schmiegen und unregelmaBige, 
zumeist in der Langsachse liegende Ketten zu bilden, die ein eindeutiges 
Zahlen kaum gestatten. 

Am Blastoderm hat sich zwar auf diesem Stadium noch nichts ge- 
andert, doch kommt es hier alsbald zu einer hodchst bedeutsamen 
Differenzierung! Zu einer Zeit, in der sich die Dotterkerne kaum ver- 
mehrt haben — da sie nach wie vor dazu neigen, sich eng aneinander zu 
schmiegen, bleibt eine sichere Zaéhlung immer noch nicht méglich —, 
besteht das Blastoderm nur noch aus 3, jetzt betrachtlich gewachsenen 
Zellen, welche infolge der GréBenzunahme aneinanderstoBen und ent- 
sprechend groB gewordene Kerne mit sehr ansehnlichen Nukleolen ent- 
halten, und einigen wenigen einwandfrei ebenfalls ihrem Verband an- 
gehorigen kleinen Zellen. Auf Abb. 14 sind 3 solche zu sehen, eine vierte 
scheint aber noch unter ihnen zu liegen. Ihr Plasma ist ebenfalls dicht, 
wie das der 3 groBen Zellen, ihre Kerne sind durch relativ groBe blassere 
Nukleolen charakterisiert, denen eine stark farbbare, sie etwa zur Halfte 
umgreifende Kappe anliegt. Ohne da sich im iibrigen etwas Wesent- 
liches andert, treten diese kleineren Zellen bald darauf aus diesem un- 
gewohnlichen Blastoderm heraus und liegen dann wie die Dotterkerne, 
von denen sie jedoch ohne weiteres zu unterscheiden sind, im grob- 
schaumigen Protoplasma (Abb. 15). 

Auch wenn mir kein Stadium vorliegt, auf dem eine der 4 urspriing- 
lichen, noch nicht gewachsenen. Blastodermzellen sich in 2 und dann in 
4 kleinbleibende Zellen teilt, so kann doch kein Zweifel dariiber bestehen, 
da diese von einer jener 4 Zellen stammen und damit auf einen der 
beiden polar gelegenen, in das dichtere Plasma sinkenden Kerne zuriick- 
gehen. Das weitere Schicksal dieser verlagerten Zellen und der Vergleich 
mit der friihen Embryonalentwicklung anderer, im folgenden behandelten 
Apiomorpha-Arten, macht jedoch zur GewiBheit, daB es sich dabei um 
Derivate der am hinteren Pol sich sondernden Zelle handelt, und die 
Stelle ihres ersten Auftretens verrait, daB sie auf eine etwas nach der 
Seite verlagerte Tochterzelle zuriickgehen. 
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Mit beginnendem Wachstum verlieren die 3 tibrigen Blastodermzellen, 
also die beiden Abkémmlinge der oberen Polzelle und die andere Tochter- 
zelle der hinteren, fiir immer ihr Teilungsvermégen. Statt dessen nehmen 


Abb, 9—15. Apiomorpha urnalis. Abb. 9. Stadium mit 10 Dotterkernen und 2 Polzellen; 
Richtungskérper im Embryo. Abb. 10. Entstehung eines 16kernigen Stadiums; die Pol- 
zellen teilen sich. Abb. 11. Stadium mit 16 Kernen vollendet. Abb. 12. Alteres Stadium 
mit 4 Blastodermzellen und 12 Dotterkernen; der Embryo wird gedrungener. Abb. 13. 


Gleichaltes Stadium; die Dotterkerne neigen zur Kettenbildung. Abb.14. Drei der 

4 Blastodermzellen sind betrichtlich gewachsen, die vierte blieb klein und vermehrt sich 

(Anlage des Keimstreifs). Abb. 15. Drei nicht mehr teilungsfahige Serosazellen umgeben 
die eingesunkene wenigzellige Keimstreifanlage und die 12 Dotterkerne 
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Plasma, Kerne und Nukleolen noch betriachtlich an GréBe zu, und bilden 
sie eine machtige Hille um den zentralen Teil des Embryos. Ihr Plasma, 
in dem schon auf dem Stadium der Abb. 15 Vakuolen aufzutreten be- 
gannen, wird in zunehmendem Mae von ansehnlichen Vakuolen durch- 
setzt, und der Embryo nimmt zunichst eine nahezu kugelige Gestalt an. 
Die Dotterkerne, welche nun wieder locker liegen und daher wohl- 
gerundet sind, und die Kerne, welche sich ihnen nachtraglich zugesellt 
haben, lassen sich an Hand ihrer Struktur nach wie vor leicht unter- 
scheiden, und bald darauf schlagt ihr Schicksal véllig verschiedene Wege 
ein. Auf Abb. 16 liegt in der Nachbarschaft der Dotterkerne bereits ein 
kleines Griippchen der eingewanderten Kerne und ist im Gegensatz zu 
ihnen in dichteres Plasma gebettet. Ihre Vermehrung schreitet weiter 
fort, das Plasma grenzt sich scharfer um sie ab, und die Zellen ordnen 
sich zu einer Rosette, welche die Anlage des Keimstreifs darstellt (Abb. 17). 
Mit anderen Worten, dieser laBt sich auf eine einzige, unter 4 Blastoderm- 
zellen sich sondernde Zelle zuriickfiihren, wihrend die 3 anderen ihre Ver- 
mehrungsfihigkeit eingebiipt haben und sich in steigendem Mae zu Riesen- 
zellen entfalten. Auch das Teilungsvermégen der Dotterkerne erlahmt 
sehr friihzeitig, niemals sind mir weitere Mitosen bei ihnen begegnet, und 
alles spricht dafiir, daB sie die urspriingliche 12-Zahl fiir immer bei- 
behalten. Ihre Neigung zur Gruppenbildung wird nun aufgegeben, und 
sie verstreuen sich in dem spiirlichen schaumigen Plasma. Nur in der 
Anlage des Keimstreifs sind natiirlich vor allem tangential gestellte 
Mitosen haufig und begleiten sein zunehmendes Wachstum. 

Die Differenzierung der 4 Blastodermzellen in 3 Serosazellen und 
eine den gesamten Embryo liefernde ist auch in zytologischer Hinsicht 
bedeutungsvoll. Ich habe schon frither mitgeteilt, daB die das mannliche 
Geschlecht so vieler Cocciden auszeichnende Heteropyknose eines der 
beiden Chromosomensortimente auch bei den Apiomorpha-Arten. fest- 
zustellen ist (1954). Sie setzt Hand in Hand mit der an den 4 Blasto- 
dermzellen sich abspielenden Sonderung ein und findet ihren Ausdruck 
in der fiir die Ruhekerne der Coccidenmannchen so typischen Chromatin- 
kappe, wie sie auf Abb. 14 erstmalig an der Anlage des Keimstreifs be- 
gegnete, wahrend andererseits das Riesenwachstum der Serosakerne 
aller Wahrscheinlichkeit nach mit zunehmender Polyploidie Hand in 
Hand geht. Auch bei den Dotterkernen fehlen hier wie bei allen anderen 
Cocciden, welche die Heterogametie des mannlichen Geschlechts auf- 
gegeben haben, jegliche Anzeichen einer solchen Heteropyknose. Die 
Haufigkeit der Embryonen mit Heteropyknose steht im besten Einklang 
mit dem gewaltigen Uberwiegen der Apiomorpha-Mannchen, denn man 
mu in den Praparaten oft lange suchen, bis man einen Embryo ohne 
diese Erscheinung findet. Es liegt auf der Hand, dais die Kurzlebigkeit 
der zarten mannlichen Schildlause sich schwer mit einer gleich viele 
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Abb. 16—19. Apiomorpha urnalis. Abb. 16. Die Kerne der Anlage des Keimstreifs haben 

sich vermehrt, die Serosazellen wachsen weiter, ihr Plasma wird zunehmend vakuolisiert. 

Abb. 17. Die Anlage des Keimstreifs erscheint als-Rosette. Abb. 18 u. 19. Etwas spatere 
Stadien 
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Mannchen und Weibchen ergebenden Heterogametie des mannlichen 
Geschlechtes vereinen li8t und da8 dieser Umstand Anla8 zur Aufgabe 
derselben gegeben hat. 

Allmahlich nehmen die 3 Serosazellen in steigendem MaBe den 
Charakter lebhaft sezernierender Elemente an. Die riesigen Kerne, welche 
an solche von Nahrzellen erinnern, platten sich ab und schmiegen sich 
an die innere Zellwand, das Wachstum der Nukleolen, in denen jetzt 
Vakuolen auftreten, halt mit ihrem Wachstum Schritt, das Chromatin 
erfillt fein granuliert gleichmaSig den Raum. Die Vakuolisierung des 
Plasmas nimmt ebenfalls zu. Anfangs vornehmlich die dem Follikel zu- 
nachst liegenden Regionen durchsetzend (Abb. 17, 18), erfiillen die 
Vakuolen schlieBlich das Plasma allerseits und lassen nur eine jetzt sich 
scharf absetzende betrachtliche Zone dichten Plasmas frei, welche, den 
Kernen nach auBen dicht anliegend und noch iber sie hinausgreifend, 
den Habitus dieser ungewohnlichen Serosazellen weitgehend bestimmt 
(Abb. 19, welche bereits etwas schwacher vergréBert ist, als die voran- 
gehenden). Wahrend dieser Veraénderungen nimmt das Volumen des 
Embryos schon betrachtlich zu und macht seine rundliche Gestalt einer 
oft birnférmigen und schlieBlich ovalen Platz. 

Die weitere Entwicklung des Keimstreifs bewegt sich in den gewohn- 
‘ten Bahnen. Die vielzellig gewordene Rosette streckt sich allmahlich 
und wiichst nach dem oberen Pol zu in die Lange. Hand in Hand damit 
sondern sich Amnion und Keimstreif sowie die dickere, am hinteren Pol 
gelegene Kopfregion immer deutlicher. Platzmangel und eine volumi- 
nodse Anlage der Gonaden notigen zu der typischen S-f6rmigen Kriim- 
mung. Die sparlichen Dotterkerne liegen in den Winkeln, welche die 
umfangreiche Embryonalanlage freiliBt (Abb. 20, welche nun bei wesent- 
lich schwacherer VergréBerung gezeichnet wurde). Die dreizellige Serosa 
halt mit dem Wachstum des Keimes Schritt und wird dabei zunehmend 
flacher, ohne da® sich an der Struktur ihrer Kerne und ihres Plasmas 
etwas andert. Eindrucksvoll sind die Stadien der Umrollung, denn im 
Zusammenhang mit ihr werden die 3 Zellen in die Nackenregion der Pro- 
larve gedringt und hangen ihr hier als ein Auswuchs, der nun seine 
Schuldigkeit getan hat und der Auflésung verfallt, an, sind aber immer 
noch an der Beschaffenheit von Kern und Plasma deutlich zu erkennen 
und erinnern uns so an die einzig dastehende friithzeitige Sonderung 
von Embryonalanlage und Serosa (Abb. 21). Die Dotterkerne sind auch 
jetzt noch da und dort in den Liicken zwischen den Organen zu er- 
kennen, das Fettgewebe fallt durch die reichliche Einlagerung braun- 
licher Granulationen auf. 

Unsere Schilderung der Entwicklung von Apiomorpha urnalis bliebe 
jedoch unvollstindig, wenn wir die gleichzeitig ablaufenden auffalligen 
Vertinderungen am Follikel auBer acht lieBen. Wahrend der kurzen 
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Periode des Eiwachstums erscheint er noch in der gewohnten Aus- 
bildung; die maximale Entfaltung, die er in dieser Zeit erreicht, gibt die 
einem Stadium der ersten Reifeteilung entnommene Abb. 22 wieder. 
Auffillig ist lediglich, daB es hiebei nicht zur Bildung eines Chorions 
kommt. Wahrend aber nun dort, wo es sich um vollentwickelte, dotter- 
reiche Eier handelt, von diesem Zeitpunkt an die allmahliche Reduktion 


Abb. 20 u. 21. Apiomorpha urnalis. Abb. 20. Alteres Stadium mit Gonadenanlage. Abb. 21. 
Stadium der Umrollung; in der Nackengegend die 3 zusammengedrangten Zellen der Serosa 


des immer flacher werdenden Follikels einsetzt, schwellen bei Apiomorpha 
Kerne und Plasmaleib an und treten alsbald auch die ersten gréBeren 
Vakuolen im Follikelplasma auf. Abb. 23 stellt einen Ausschnitt des zur 
Abb. 9 gehérigen Follikels dar. Der Zuwachs an Plasma betrifft vor 
allem die eiwarts gelegene Region, in der auch die Vakuolisierung be- 
ginnt, wihrend die Kerne, deren Nukleolen ebenfalls bereits wesentlich 
gréRer geworden sind, die Peripherie einnehmen. 

Wenn die Anlage des Keimstreifs eine Rosette darstellt, hat die Ent- 
faltung des Follikels den Héhepunkt erreicht. Abb. 24 bezieht sich auf 
das Stadium der Abb. 18. Der Follikel ist jetzt 4—5mal so hoch wie am 
Ende des Eiwachstums. Die distale, nun riesige Kerne fiihrende Zone 
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mit ihrem dichten Plasma setzt sich scharf gegen eine stark vakuolisierte 
proximale ab, deren Plasma lediglich eiwarts einen schmalen dichteren 
Saum aufweist. Es gehen also am Follikel Verénderungen vor sich, die 
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Abb. 22—27. Apiomorpha urnalis. Entfaltung und Riickbildung des wihrend der friihen 
Entwicklung trophische Bedeutung gewinnenden Follikels; naiheres im Text 


eine deutliche Parallele zu dem gleichzeitigen Verhalten der 3 Serosa- 
zellen darstellen. Auch sie wachsen ja um dieselbe Zeit gewaltig heran, 
zeigen eine immer stirker werdende Vakuolisierung, die ebenfalls vor- 
nehmlich den distalen Bereich ergreift, wahrend im basalen in Nachbar- 
schaft der Kerne dichteres Plasma erhalten bleibt. Die vakuolisierten 
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Zonen der beiden Epithelien grenzen also aneinander, und die der Serosa 
muB8B den Inhalt der Vakuolen des Follikels aufnehmen und weiter- 
geben. 

Eindringlich dokumentiert somit das histologische Bild, daB die so 
ungewéhnlichen Veraénderungen an den beiden Epithelien konform gehen 
und der Ausdruck eines lebhaften Stofftransports aus dem umgebenden 
miitterlichen K6érper in den an Nahrstoffen so armen jungen Embryo 
sind. Dem Follikel und der Serosa sind im Zusammenhang mit der 
Sistierung des Eiwachstums neue Aufgaben zugewiesen worden, die 
Funktionsperiode des Follikels wurde verlangert, und die Serosa wurde 
zur Trophoserosa. Dies gilt in prinzipiell gleicher Weise auch fir die 
3 weiteren im folgenden behandelten Apiomorpha-Arten. Eine die cyto- 
logischen Feinheiten erfassende Untersuchung dieser Epithelien an hier- 
fiir in geeigneter Weise konserviertem Material ware eine lohnende Auf- 
gabe. Im allgemeinen Teil wird gezeigt werden, wie mannigfaltig die 
alimentaren Hilfseinrichtungen bei viviparen Insekten mit geringer Ei- | 
groBe sind, wie aber allgemein ein eindringlicheres cytologisches Studium 
derselben noch aussteht. 

Mit der weiteren Entwicklung, die ja auch eine Abflachung der Serosa 
mit sich bringt, klingen die sekretorischen Strukturen des Follikels ab. 
Die Zellen werden ebenfalls niedriger, der vakuolisierte Teil des Plasmas 
schwindet allmahlich (Abb. 25), und vor der Umrollung umgibt den 
Embryo nur noch ein stark gedehntes, von flachen Zellen gebildetes 
Epithel (Abb. 26). Nach der Umrollung, wenn auch die Serosazellen dem 
Untergang geweiht in der Nackenregion des Embryos zusammengedrangt 
liegen, hat der ProzeB der Riickbildung des Follikels ebenfalls seinen 
Hohepunkt erreicht (Abb. 27). 


b) Apiomorpha munita 

Auch das Ei von Apiomorpha munita ist am Ende seiner Wachstums- 
periode nahezu rund. Eine Ovocyte, deren Nahrzellen schon stark redu- 
ziert waren und deren Kern bereits ungeféhr 11 kondensierte Tetraden 
enthielt, maf} etwa 70 u in der Lange und 60 yu in der Breite. Sie tiber- 
trifft also das entsprechende Stadium von wrnalis um ein gut Teil, doch 
fehlen auch ihr jegliche Dotterschollen, und diirfte auch hier das grob- 
schaumige Plasma lediglich Fetttropfen enthalten. Dichteres Rand- 
plasma ist nur sehr spdrlich vorhanden, und gré8ere, stirker farbbare 
Einschlisse, wie sie fiir das wrnalis-Ei typisch waren, sind nicht vor- 
handen. Wie bei der im Vorangehenden behandelten Art setzt aber wieder 
mit den Reifeteilungen eine sehr wesentliche Gestaltsverdinderung ein. 
Schon auf dem Stadium der Aquatorialplatte der 1. Reifeteilung ist es 
schlank oval geworden und mit etwa 100 x 45. (Die Abbildungen, 
welche sich auf munita beziehen, sind durchweg bei etwas schwacherer 
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VergréBerung gezeichnet.) Abb. 28 fiihrt den AbschluB der 2. Reife- 
teilung vor und zeigt den mannlichen Vorkern auf der Wanderung nach 
der Eimitte. Hier vereinigen sich dann die beiden Kerne, nachdem sie 
noch sehr wesentlich aufgequollen sind. 

Die anschlieBende Furchung ist jedoch keineswegs so weitgehend 
determiniert wie bei urnalis. Nach der zweiten Teilung liegen die 
4 Kerne ungeordnet im Ei, und das gleiche gilt fiir die nachsten Stadien. 
Abb. 29 zeigt ein spateres Furchungsstadium, bei dem am obern Pol die 
Reste der Richtungskérper zu erkennen sind, auf dem man aber ver- 
gebens nach der fiir wrnalis so bezeichnenden friihen Sonderung je einer 
polaren Blastodermzelle sucht. Bald darauf sind freilich auch bei dieser 
Art die beiden Enden des Keimes durch einige nun auch in dichteres 
Plasma gebettete Kerne ausgezeichnet. Ob sie letzten Endes vielleicht 
doch auch auf je einen an den Pol wandernden Kern zuriickgehen, kann 
ich leider nicht sagen, da mir nur wenige so frithe Stadien zur Verfiigung 
stehen ; doch erscheint es aus mehreren Griinden sehr wenig wahrschein- 
lich. Die Zahl der oben und unten die Oberflaiche erreichenden Kerne 
ist keineswegs stets die gleiche. AuBerdem spricht aber vor allem 
der Umstand dagegen, da auch die weitere Entwicklung des Blasto- 
derms keineswegs so streng determiniert und zahlenmaBig fixiert ist 
wie bei urnalis. Nachdem zuerst an den Polen Blastodermzellen ent- 
standen sind, tauchen solche vielmehr jetzt bei diesem Objekt auch da 
und dort in den seitlichen Regionen auf. Es wandern also offenbar 
immer noch weitere Furchungskerne zur Oberflache, und die Blastoderm- 
bildung nahert sich damit in hohem Grade dem sonst fiir das Insektenei 
typischen Verhalten (Abb. 31). 

Bevor es jedoch zu einem allseitig geschlossenen Epithel kommt, 
setzt die Sonderung der Keimstreifanlage in einer Weise ein, die immer- 
hin stark an den von urnalis beschriebenen Vorgang erinnert. Hat doch 
das Stadium der Abb. 32 groBe Ahnlichkeit mit dem auf Abb. 16 von 
urnalis gezeichneten! Wie dort liegt auf ihm neben eindeutigen Dotter- 
kernen im Inneren des Keimes eine Gruppe von Kernen, welche sich 
ohne weiteres von ihnen durch die gesonderte Lage und die gréferen, 
starker farbbaren Nukleolen unterscheiden. Die Dotterkerne neigen auch 
bei munita vielfach dazu, sich eng aneinander zu schmiegen, die Serosa 
ist zwar nicht auf 3 Zellen beschrainkt, aber doch ungewohnlich liicken- 
haft entwickelt. Die auffallige Bevorzugung der polaren Regionen ist 
geschwunden. Gleichzeitig setzt, wie bei urnalis, eine wesentliche Ver- 
kirzung des Embryos ein. 

Wenn mir auch kein dem Zustand der Abb. 32 unmittelbar voran- 
gehendes Stadium vorliegt, kann doch kein Zweifel dariiber bestehen, 
daB diese besonders ausgezeichnete Zellgruppe sich von Elementen her- 
leitet, welche aus dem Verbande des Blastoderms ausgetreten sind und 
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in das Innere verlagert wurden. Die unscharfe Begrenzung des die 
Kerne umgebenden Plasmas und die unregelmaBige Anordnung der 
Kerne schlieBt die Méglichkeit einer epithelialen Faltung und Abschnii- 
rung aus, aber es ]aBt sich leider nicht sagen, auf wieviele Blastoderm- 
zellen sie zuriickgehen. Angesichts des gréBeren Zellenreichtums des 
Blastoderms und auf Grund der an den beiden weiteren, im folgenden zu 
behandelnden Apiomorpha-Arten gemachten Erfahrungen wird man je- 
doch nicht fehlgehen, wenn man annimmt, daB in diesem Fall eine Ein- 
wanderung in breiterer Front vorliegt. 

Ganz wie bei urnalis bedeutet das Auftreten der ersten Anlage des 
Keimstreifs zugleich das Signal zum Wachstum der restlichen, nun die 
Serosa darstellenden Blastodermzellen. Auf Abb. 39 haben sich die aller- 
dings nach wie vor locker liegenden, aber zahlreicher, kleiner und 
scharfer umschriebenen Zellen bereits zu einer Rosette geordnet, die 
freilich immer noch unregelmaBig begrenzt ist und der Serosa um 
diese Zeit einseitig anzuliegen pflegt. Die Serosazellen aber sind 
nun viel plasmareicher geworden und stellen jetzt erst ein kon- 
tinuierliches Epithel dar, dessen entsprechend gewachsene Kerne sich 
- wieder an die innere Wandung schmiegen. Keime, bei denen die An- 

lage des Keimstreifs noch etwas weniger weit entwickelt ist, stellen 
“auch hinsichtlich der Entfaltung der Serosa Ubergangsstadien dar, 
welche zwischen den Abb. 32 und 33 vermitteln und zeigen, daB das 
Wachstum der Zellen da und dort einsetzt, bevor die Liicken zwischen 
ihnen sich schlieBen. 

Die Weiterentwicklung bietet, wenn man von der kernreicheren Serosa 
absieht, kaum Unterschiede gegenitiber wrnalis. Das Serosaplasma wird 
abermals hochgradig vakuolisiert, die Dotterkerne, welche schon vorher 
eine unregelmaBige Gestalt angenommen hatten, zerstreuen sich, der 
Keimstreif streckt sich allmahlich und entwickelt den die Differenzierung 
des Amnions anbahnenden Hohlraum, ohne mit der Serosa in engeren 
Kontakt zu treten (Abb. 34, 35). 

Der Anteil des Follikels an der Ernihrung des Embryos ist ebenfalls 
im Prinzip der gleiche. Auch bei munita setzt sein Wachstum ein, wenn 
die erste Anlage des Keimstreifs auftaucht und erreicht den Héhepunkt, 
wenn der Keimstreif auszuwachsen beginnt. Abb. 35 bezieht sich auf 
diesen Zustand. Seine Zellen sind jetzt am héchsten, und die Vakuoli- 
sation des Plasmas ist maximal geworden. Dabei treten die Vakuolen 
nicht nur in den der Serosa unmittelbar anliegenden Zellen auf, sondern 
die sekretorische Tatigkeit hat sich auch auf die Zellen des Eistieles 
ausgedehnt und klingt hier mit der Entfernung vom Embryo allmahlich 
ab, so daB der ganze Komplex birnférmige Gestalt angenommen hat. 
Mit der weiteren Entwicklung des Keimes wird abermals der Follikel 
immer flacher und unscheinbarer. 
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Abb. 32—34. Apniomorpha munita. Abb. 32. Das Blastoderm hat Zellen nach innen ab- 
gegeben, welche die Anlage des Keimstreifs darstellen. Abb. 33. Die Serosazellen sind ge- 
wachsen. (Trophoserosa), die eingewanderten Zellen ordnen sich zu einer Rosette. 

Abb. 34, Alteres Stadium im Beginn des Wachstums 
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Abb. 35. Apiomorpha munita. Der Keimstreif beginnt sich zu strecken; die sekretorische 
TaAtigkeit des Follikels auf dem Héhepunkt 
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c) Apiomorpha minor 

Das Ei von Apiomorpha minor erreicht ungefaihr die gleiche GroBe 
wie das von munita. Anfangs rund, streckt es sich abermals und wird 
plumpeiférmig (etwa 45  breit und 80 u lang), doch geht hier diese Um- 
formung erst im Anschlu8 an die Verschmelzung der Vorkerne vor sich. 
Wahrend des Eiwachstums treten im Gegensatz zu munita ahnlich wie 
bei wrnalis wieder da und dort kleine dichtere Inseln in dem sonst 
grobvakuolisierten, dotterfrei bleibenden EKiplasma auf, welche dann zur 
Zeit der Reifeteilungen vornehmlich der Oberflache anliegen und schlieB- 
lich an ihr eine mehr oder weniger kontinuierliche schmale Zone bilden 
(Abb. 36). Jene scharf umschriebenen, intensiver farbbaren, homogenen 
Einschliisse, welche das urnalis-Ei auszeichneten, fehlen jedoch hier 
ebenso wie bei munita. Reifeteilungen und Kernverschmelzung gehen, wie 
gesagt, im Gegensatz zu urnalis und munita am noch kugeligen Ei vor 
sich. Die erste Reifeteilung liegt wieder zunachst tangential am oberen Pol 
in einem grdBeren Hof dichteren Plasmas. Abb. 36 gibt die Anaphase 
der zweiten Reifeteilung wieder, Abb. 37 das Ende derselben. Ein noch 
kleiner weiblicher Vorkern liegt hier im dichteren Randplasma, wahrend 
der ebenfalls noch unentwickelte mannliche Vorkern bereits nahezu in 
der Mitte des Eies liegt. Auf dem Stadium maximaler Entfaltung finden 
sich die beiden Kerne umgeben von dichterem, allseitig schwache Strah- 
len nach der Peripherie sendendem Plasma im Zentrum des Eies (Abb. 38). 
Mein Material, in dem die spateren Stadien nur sparlich vertreten waren, 
war reich an solchen der Eireifung und Befruchtung, welche ja bei dotter- 
reichen Insekteneiern zumeist mithsam gesucht werden miissen, wahrend 
sie bei sekundér dotterarmen Eiern, wie sie unter den Cocciden die 
Stictococcinen und Apiomorphinen, unter den Hymenopteren die Chalci- 
didier und Proctotrupiden besitzen, so leicht zu Gesicht kommen. 

Im Laufe der ersten Furchungsteilung nimmt das Ki dann schlieBlich 
doch noch ovale Gestalt an, und wahrend der Blastodermbildung wird 
der Keim noch etwas schlanker. Da die Langsachse der ersten Furchungs- 
spindel sich zumeist mit der des Eies deckt, kommen dann auch.die 
auseinanderweichenden Kerne in ihr zu liegen (Abb. 39); nicht selten 
begegnen aber auch Fille, in denen unmittelbar hintereinander 2 Spin- 
deln noch in einer zentralen Plasmaverdichtung liegen, so da man 
schlieBen mu8, daB unter Umstanden die beiden ersten Furchungskerne 
eng benachbart bleiben. 

Bedeutungsvoll ist, da sich um diese Zeit abermals das dichtere 
Randplasma, ahnlich wie bei wrnalis, allmiéhlich an den beiden Polen 
konzentriert, ohne dai es freilich je zu so scharf abgesetzten Ansamm- 
lungen kame wie bei dieser. Auf dem Stadium, das die beiden ersten 
Furchungskerne auf dem Prophasestadium zeigt, sind die seitlichen 
Regionen bereits véllig frei von Bildungsplasma, doch finden sich noch 
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einige groBere Inseln von solchem tief im Inneren (Abb. 39). Die 4 oder 
8 Kerne bezw. die Spindeln, welche ihnen den Ursprung geben, sind 


~ Abb. 36—39. Apiomorpha minor. Abb. 36. Zweite Reifeteilung. Abb. 37. Ende der Reife- 
teilungen und die noch kleinen Vorkerne. Abb. 38. Die Vorkerne vor der Vereinigung. 
Abb. 39. Zwei Furchungskerne, an den Polen sammelt sich dichteres Plasma 


aber keineswegs so regelmaBig angeordnet wie bei wrnalis, sondern liegen 
wahllos verstreut, wie es ja auch bei munita der Fall war. 

Auch beziiglich der weiteren Entwicklung riickt minor von urnalis ab 
und schlieBt sich enger an munita an, ja nahert sich sogar hinsichtlich 
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der Anlage des Keimstreifs noch wesentlich mehr dem tblichen Modus. 
Allerdings itben zunadchst auch hier die beiden polaren Plasmaansamm- 
lungen eine besondere Anziehungskraft auf die Furchungskerne aus. 
Werden sie doch hier ebenfalls mit Kernen versorgt, bevor in den seit- 
lichen Regionen des Eies solche auftauchen! Auf Abb. 41 liegt am oberen 
Pol bereits eine Kappe von Blastodermzellen mit dichtem Plasma, und 
in ihrer Nachbarschaft erkennt man die abermals in den Embryo ein- 
sinkenden Richtungskérper, wahrend am Gegenpol die entsprechenden 
Zellen in Teilung begriffen sind. Das gleiche gilt fiir die regellos gelegenen 
Dotterkerne. Die Zaihlung der Kerne und Mitosen ergibt, da es sich 
dabei um ein Stadium handelt, das auf dem Ubergang vom 16- zum 32- 
Zellenstadium steht. 

Bereits bevor ein allseitiges Blastoderm entstanden ist, konstatiert 
man dann an den polaren Zellgruppen eine verschiedene Tendenz. Oben 
neigen ihre Komponenten dazu, sich abzuflachen und seitlich auszu- 
dehnen, unten hingegen stellen sie sich senkrecht zur Oberflache und 
ordnen sich damit immer deutlicher facherformig an (Abb. 42). Wieder 
liegen um diese Zeit die Dotterkerne gerne so dicht beieinander, da ihre 
Begrenzungen undeutlich werden. Diese Aufrichtung der Zellen am 
hinteren Pol leitet ihre Verlagerung in das Innere ein, welche auf Abb. 43 
erfaBt ist. Nun liegen auch da und dort an den Seiten des Keimes stark 
abgeflachte Blastodermzellen, der vordere Pol ist immer noch durch etwas 
ansehnlichere Elemente ausgezeichnet, und am hinteren Pol umgreift eine 
kontinuierliche Lage von flachen Zellen die jetzt véllig von der Oberflache 
geloste Anlage des Keimstreifs, bei der die facherf6rmige Anordnung nun 
noch mehr ausgepragt ist. Man hat den Eindruck, da8 sich hier, wie bei 
urnalis, die Dotterkerne nach Anlage der beiden Dotterkappen nicht 
mehr an der Blastodermbildung beteiligen. Am hinteren Ende werden 
es die randstandigen Blastodermzellen sein, welche die Anlage des Keim- 
streifs von der Oberflache abdrangen und den neuen VerschluB herstellen. 
Jedenfalls kommt es angesichts der geringen Zahl der Polzellen nicht 
zu einer Faltung des Epithels. 

Auf die weiteren Einzelheiten der Entwicklung einzugehen, eriibrigt 
sich, da sie sich wieder in den nun schon bekannten Bahnen bewegt. 
Hand in Hand mit der jetzt einsetzenden lebhaften Vermehrung der 
Komponenten der Anlage des Keimstreifs ordnen sich diese zu einer 
immer stattlicher werdenden Rosette, die Serosazellen schwellen gleich- 
zeitig an und schlieBen sich zu einer kontinuierlichen Lage, ihre Kerne und 
Nukleolen nehmen entsprechend an GréBe zu. Auch die Dotterkerne 
schwellen bei diesem Objekt in besonderem MaBe an (Abb. 44, 45). 

Auch bei dieser Art geht natiirlich Hand in Hand mit der Entstehung 
einer Trophoserosa die driisige Entfaltung des Follikels, die sich lediglich 
dadurch von der der anderen Arten unterscheidet, daB der dem Embryo 
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Abb. 40—43. Apiomorpha minor. Abb. 40. Die Furchung schreitet fort. Abb. 41. Die 

Polplasmen, sind mit Kernen versorgt, Dotterkerne in Vermehrung. Abb. 42. Die Zellen 

des unteren Poles stellen sich senkrecht zur Oberflache. Abb. 43. Die Zellen des unteren 

Poles wurden nach innen gedrangt und stellen die Anlage des Keimstreifs dar; die Serosa- 
zellen breiten sich aus 
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zugewandte, das Sekret enthaltende Teil scharfer gegen den kernhaltigen 
abgesetzt ist. 

In meinem Apiomorpha-Material begegneten mir mehrfach sehr auf- 
fallende Stérungen der friihen Embryonalentwicklung, von denen an dieser 
Stelle die Rede sein mége, da sie bei Apiomorpha minor am haufigsten 
waren, So stieB ich bei dieser Art des ofteren auf Entwicklungsstadien, 
bei denen die rosettenférmige Anlage des Keimstreifs auffallend klein 


Abb. 44 u. 45. Apiomorpha minor. Abb. 44. Die Serosazellen allseitig und im Wachsen 
begriffen; rosettenf6rmige Anlage des Keimstreifs. Abb. 45. Fortgeschrittenes Stadium 


geblieben war oder gar vollig fehlte. Abb. 47 gibt so einen Fall wieder. 
Die Serosa hat bereits den H6hepunkt ihrer Entwicklung erreicht, die 
Dotterkerne sind normal entfaltet, auch der Follikel hat sich normal 
entwickelt, aber vom Keimstreif, der um diese Zeit ja schon recht umfang- 
reich sein mtiBte, ist auf keinem der Schnitte etwas zu sehen. Vermutlich 
hangen mit solchen MiBbildungen Stadien zusammen, wie sie mir eben- 
falls zu Gesicht kamen, auf denen bereits auBer sparlichen Dotterkernen 
allseitig locker verstreute flache Blastodermzellen vorhanden waren, aber 
die sonst so auffallenden polaren, plasmareichen Zellgruppen fehlten. 

Eine andere seltsame Abnormitat, welche ich allerdings nur einmal 
antraf, illustriert die Abb. 46. Hier waren zweifellos die beiden polaren 
Zellgruppen gebildet worden, aber es kam weder zur Versenkung der 
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Embryonalanlage am hinteren Pol, noch zu einer Beteiligung der beiden 
Gruppen an der Entstehung des Blastoderms. Das grobschaumige Ei- 
plasma, in dem sich lediglich eine Anzahl Dotterkerne findet, hat sich 
vielmehr scharf von den genannten Zellen geschieden, und diese blieben 
zwischen ihm und der Dotterhaut, ohne dafs dadurch die Vermehrung 
der die Anlage des Keimstreifs darstellenden Zellen und ihre Ordnung 
zur Rosette gehemmt wurden. Einige degenerierende Zellen in ihrer 


Abb. 46 u. 47. Apiomorpha minor. Abnorme Friithentwicklung. Abb. 46. Die Derivate 

der oberen und unteren Blastodermzellen fanden keine Aufnahme in das zentrale Hi- 

plasma; die rosettenférmige Anlage des Keimstreifs liegt frei zwischen Ei und Dotterhaut. 

Abb. 47. Das Blastoderm hat den Charakter der Trophoserosa angenommen, die Anlage 
des Keimstreifs fehlt, im zentralen Plasma liegen nur Dotterkerne 


Nachbarschaft gehen vielleicht auf die Elemente zuriick, welche nor- 
malerweise Serosazellen geliefert hatten. Am oberen Pol sind auch die 
Richtungskérper nicht in das vakuolisierte Plasma aufgenommen 
worden. 

Auch in meinem munita-Material stieB ich gelegentlich auf Zustande, 
welche der Abb. 47 entsprachen, wahrend ich bei urnalis einmal ein 
Furchungsstadium fand, das wohl an beiden Polen je 2 wohlentwickelte, 
in dichteres Plasma gebettete Kerne besa, bei dem aber keine Spur von 
Dotterkernen vorhanden war. Der Follikel war jedoch bereits unge- 
wohnlich stark entfaltet. 
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In einer Sendung von ,,Apiomorpha minor’, die wahrscheinlich nicht 
mit der hier zugrunde gelegten minor identisch war, waren bereits die 
Reifeteilungen und die ersten Furchungsteilungen weitgehend gestort. 
Drei- und vierpolige oder sonstwie pathologische Mitosen waren hier 
iiberaus haufig. Uber die Ursachen dieser verschiedenen Anomalien 
kann ich natiirlich nichts aussagen. Sie mégen in einer Schddigung des 
Materials vor der Konservierung beruhen oder an dem zu langsamen 
Eindringen des zur Fixierung verwendeten Alkohols liegen. 


ad) Apiomorpha strombylosa 


Das Ei von Apiomorpha strombylosa ist am Ende des Eiwachstums 
bereits leicht gestreckt und wird in der Folge noch viel schlanker. Die 
Reifeteilungen fand ich hier im Gegensatz zu den 3 anderen Arten an der 
Seite des Eies, bald etwa gleich weit von beiden Polen entfernt, bald 
noch weiter nach hinten verschoben. Zu dieser Zeit mi®t das Ei etwa 
65 x 40 w. Schon bei schwacher Vergr6Berung fallen Kier und Furchungs- 
stadien dadurch auf, daB ihr Plasma auf Praparaten, welche mit Ham- 
alaun gefairbt wurden, einen kraftig gelblichen Ton bewahrt, wie er mir 
bei meinen anderen Objekten niemals begegnet ist. Es riihrt dies davon, 
daB in den sonst klar und leer erscheinenden Vakuolen des Plasmas 
entsprechend geténte rundliche Einschliisse, also vielleicht eiweif- 
haltige Reservestoffe enthalten sind. Auch hier fehlt das um diese Zeit 
noch allseitig entwickelte Randplasma nicht. Wenn sich die Vorkerne 
in der Mitte des Kies treffen, hat sich dieses jedoch bereits an den beiden 
Polen konzentriert. 

Die erste Furchungsteilung findet sich wieder in der Mitte des Eies. 
Wie sich dann die an Zahl zunehmenden Furchungskerne, in ansehnliche 
dichte Plasmainseln gebettet, gleichmaBig im Raum verteilen, zeigt 
Abb. 48. Die Streckung des Kies hat um diese Zeit den Héhepunkt er- 
reicht, wenn es etwa 105 wu lang und nur 35 w breit ist, und klingt von nun 
an langsam ab. 

Wenn nach Ablauf der Furchung eine Anzahl Kerne zur Oberfliche 
steigen, werden auch hier die beiden Pole in der fiir die Apiomorphinen 
so charakteristischen Weise besonders bevorzugt (Abb. 49). Nur hier 
kommt es zundchst zur Entstehung von wohlbegrenzten Blastoderm- 
zellen, doch entfalten sie sich an beiden Enden keineswegs stets in ganz 
der gleichen Weise. In der Regel finden sich vielmehr am hinteren Pol 
mehr Zellen als am vorderen, und mit fortschreitender Entwicklung wird 
der Gegensatz immer betrachtlicher. Vorne flachen sich die Blastoderm- 
zellen mehr ab, die eine oder andere von ihnen gleitet auch etwas auf die 
im tibrigen noch zellenfrei bleibenden Seiten, am hinteren Pol vermehren 
sich hingegen die Zellen betrachtlich und bilden ein hohes Epithel von 
senkrecht zur Oberflache gestellten Elementen (Abb. 50). 
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Auf einem nachsten Stadium ist das Hinterende des Embryos nur 


e 


Ben Zellen bestehende Rosette, 


isher untersuchten A piomorpha-Arten so typisch ist (Abb.51). 


noch von flachen Zellen begrenzt, und liegt unmittelbar vor diesen 
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Aypiomorpha strombylosa. Abb. 53. Die Anlage von Keimstreif und Amnion 


besonders groBe Dotterkerne legen sich an die Serosa. Abb. 54. Fortgeschrit- 


53 u. 54. 


Abb. 


’ 


chs 


streckt si 


adenanlage 


tenes Stadium mit Gon 


Keimstreifs sondert sich bei 


en Worten, die Anlage des 
strombylosa in einer Weise, die weitgehend der be 


ande1 


Mit 


beobachteten 


1 minor 


ahnelt, nur ist der Vorgang hier infolge der GréBe und der héheren Zahl 
der einsinkenden Zellen noch viel sinnfalliger und nahert sich damit noch 


mehr der typischen, vielzelligen Invaginat 


ie voll- 


Cocciden, d 


ion jener 


entwickelte, dotterreiche Eier produzieren. Man wird nicht fehlgehen, 
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wenn man dieses Verhalten des strombylosa-Eies mit seinem gréBeren 
Reichtum an Deutoplasma in Verbindung bringt. 

Auf die Entfaltung der Trophoserosa und des Follikels hat jedoch 
diese bessere Ausriistung des ja immer noch hochgradig reduzierten Eies 
keinen Einflu8. Die weitere Entwicklung verlauft vielmehr in den ge- 
wohnten Bahnen. Mit der Sonderung der Keimstreifanlage setzt wieder 
das Wachstum und die Ausdehnung der Serosa ein. Schon auf Abb. 51 
erkennt man die ersten Symptome, auf Abb. 52 erscheinen bereits wieder 
die ersten Vakuolen im Plasma der Serosazellen. 

Ungewohnlich ist bei dieser Art das Wachstum der Dotterkerne. Sie 
schwellen hier zu riesigen Gebilden mit groBen Vakuolen an und ahneln 
zeitweise in hohem Grade den Serosakernen. Wenn der Keimstreif sich 
in die Lange streckt, liegen sie zudem in auffalliger Weise der Innenwand 
der Serosa an (Abb. 53), spater aber, auf dem Stadium der S-formigen 
Kriimmung des Keimstreifs, erscheinen dann die beiden Kernsorten 
wieder in sehr verschiedener Gestalt. Die Serosa ist diinn geworden, und 
ihre Kerne sind jetzt schon recht unauffallig, aber die wenigen Dotter- 
kerne liegen als gewaltig aufgetriebene, jetzt chromatinarme Gebilde in 
den Winkeln zwischen Keimstreif, Amnion, Gonadenanlage und Serosa 
(Abb. 54). Dabeiist zu beachten, daB dieses spate Stadium bei wesentlich 
geringerer VergréBerung gezeichnet wurde! ; 

Die Beteiligung des Follikels an der Erniéhrung der Embryonen ent- 
spricht dem, was von den 3 anderen Arten mitgeteilt wurde. 


III. Vergleichende Betrachtungen itiber die Entwicklung 
dotterarmer Insekteneier 

Die vorliegende Untersuchung hat zunachst ein negatives Resultat 
ergeben. Entgegen aller Erwartung lieBen sich bei den 4 zur Verfiigung 
stehenden Apiomorpha-Arten keine Endosymbionten finden. Véllig neu 
ist freilich ein solcher Befund innerhalb der Cocciden nicht, denn es war 
mir auch schon bei 2 Vertretern der Matsucoccini (Xylococcinae), ndmlich 
Matsucoccus pint GREEN und josephi BODENHEIMER, sowie bei Kermo- 
coccus vermilio PLANCH. bisher nicht méglich, Symbionten nachzuweisen. 
Auch eine solche Konstatierung bedeutet natiirlich einen Beitrag zur 
Kenntnis der symbiontischen Einrichtungen der Cocciden und wirft 
dreierlei Fragen auf. Handelt es sich dabei um ein primares Fehlen der 
Symbionten oder um einen weit zuriickliegenden Verlust derselben, an 
den keinerlei Reminiszenzerscheinungen erinnern, wie ich sie in so ein- 
deutiger Weise bei Hippeococcus fand, und weiterhin, welches sind die 
Faktoren, die einen solchen Verzicht auf die nach allem, was wir heute 
wissen, sonst lebensnotwendigen Gaste ermdglichen? Auf keine dieser 
Fragen lat sich leider heute eine Antwort geben. Es liegt nahe, daran 
gu denken, daf die bei den Apiomorphinen in so extremer Weise 
entfaltete Erzeugung von Gallen in irgendeiner Weise die Symbionten 
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entbehrlich machte. Eine Untersuchung desWuchsstoffgehaltes der Gallen, 
wie der Hucalyptus-Blatter mit Hilfe des Triboliwm-Testes, fir deren 
Durchfiihrung ich Frl. Dr. Inse Scawarz-Minchen zu Dank verpflichtet 
bin, hat bis heute keinerlei Anhaltspunkte ergeben. In den Blattern 
lieB sich neben Cholin lediglich B, in gréBerer Menge nachweisen. Da- 
neben sind Spuren von Biotin, Folsiure und B, vorhanden. Uber die 
Art der Nahrungsaufnahme ist leider auch nichts bekannt, und wir wissen 
nicht, ob Apiomorpha in der gewohnten Weise Siebréhrensaft saugt oder 
vielleicht die die Wandung der Gallen auskleidenden Zellen ansticht. 
Das Gallengewebe abweidende Insektenlarven, wie die von Hymenop- 
teren und Dipteren, bendtigen ja ebensowenig wie die meisten minieren- 
den Insektenlarven Symbionten. Wenn einige Trypetidenlarven hierbei 
eine Ausnahme machen, so erklart sich dies zwanglos aus dem Umstand, 
da die iiberwaltigende Mehrzahl derselben keine Gallen erzeugt und 
nur vereinzelte dazu tibergegangen sind. Jedenfalls diirfte mit der Még- 
lichkeit zu rechnen sein, daB das Fehlen der Symbionten bei Apiomorpha 
irgendwie mit der hier in so einzigartiger Weise entwickelten Gall- 
bildung zusammenhangt. 

Erfreulicherweise hat aber die vorliegende Studie auch positive Er- 
gebnisse gezeitigt, welche erneut unser Wissen von einer bei den Schild- 
lausen offenbar an mancherlei Stellen vorkommenden aberranten Em- 
bryonalentwicklung bereichert haben. Bisher standen meine Beob- 
achtungen tiber das Vorkommen einer bereits an sehr kleinen, vollig 
dotterfreien Eizellen einsetzenden Entwicklung bei den Stictococcinen 
vereinzelt da. Nun lernen-wir einen zweiten Fall kennen, bei dem das 
Eiwachstum zwar etwas weiter geht, aber doch ebenfalls die volle GroBe 
des Embryos erst im Laufe der Entwicklung erreicht wird. Da in beiden 
Fallen Furchung und Keimstreifbildung auf ganz verschiedener Weise 
vor sich geht und die durch die Dotterarmut ausgelésten Hilfseinrich- 
tungen ebenfalls verschiedener Natur sind, ja da auch innerhalb der 
Stictococcinen und Apiomorphinen die einzelnen Arten abweichende 
Wege einschlagen k6nnen, harmoniert durchaus mit den Erfahrungen, 
welche man in dieser Hinsicht an anderen Insekten gemacht hat, welche 
ebenfalls den Entwicklungsbeginn auf friihe Stadien des Eiwachstums 
zurtickverlegt haben. 

Uberschaut man unser Wissen von derartigen Fallen, so stellt man 
eine sowohl die alimentiren. Einrichtungen als auch die embryonalen 
Geschehnisse betreffende iiberraschende Mannigfaltigkeit der einge- 
schlagenen Wege fest, welche eindringlich dartut, wie der Organismus 
durch die ungewohnliche Situation zu immer wieder neuen Lésungen 
angeregt wurde. Im folgenden sollen unsere eigenen diesbeziiglichen Erfah- 
rungen mit den an anderen Objekten gemachten verglichen werden!. 


Wer sich eingehender mit diesem interessanten Stoff beschaftigen will, sei auf 
das Buch von Harotp R. Hagan Embryology of the viviparous insects, New York 
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Was zunachst die der Ernihrung des an Reservestoffen armen Keimes 
dienenden Anpassungen anlangt, so konnten wir bisher bei den Cocciden 
drei Méglichkeiten feststellen. Den naheliegendsten Weg haben zweifellos 
die Apiomorpha-Arten eingeschlagen, wenn bei ihnen die Funktions- 
periode des Follikels, der ja allgemein bedeutungsvollen Anteil am Auf- 
bau des Kies hat, tiber den Abschlu8 der Wachstumsperiode der Ovocyte 
hinaus verliéngert wird und dieser vor allem wahrend der Entwicklung 
des Keimstreifs den Charakter eines intensiv sezernierenden Organs an- 
nimmt. Hand in Hand damit fallen auch der Serosa neue Aufgaben zu, 
denn sie ist es ja nun, welche die vom Follikel gelieferten Stoffe auf- 
zunehmen und weiterzugeben hat. In dem betrachtlichen, ja bei der die 
kleinsten Kier produzierenden Apiomorpha urnalis exzessiven, Kern 
und Plasma erfassenden Wachstum der Serosazellen und_ ihrer 
starken Vakuolisation findet diese Tatigkeit ihren Ausdruck (Tropho- 
serosa). 

In vollig anderer Art wird bei Stictococcus sjoestedti der Follikel in 
den Dienst der Embryonalentwicklung gestellt (BUCHNER 1954). Bald 
nach Beginn der Furchung entsteht hier zwischen den degenerierenden 
Nahrzellen und dem Embryo eine Wucherung des Follikels, in die einige 
Furchungszellen uibertreten. Sie vermehren sich in ihr, ordnen sich 
schisselformig an und werden so zur extraembryonalen Anlage des 
Keimstreifs. Spater gehen die Kerne dieser auch die Reste der Nahr- 
zellen aufnehmenden Placenta! zugrunde, und vereinigen sich die beiden 


1951 verwiesen, das eine wertvolle Materialsammlung darstellt, welche auch uns 
sehr niitzlich war. 

1 Die Terminologie der uns in diesem Kapitel beschaftigenden Einrichtungen 
hat manches MiBliche an sich. HaGawn spricht stets von einer Pseudoplacenta, 
um eine Verwechslung mit den Placenten der Saugetiere zu vermeiden. Diese 
Gefahr scheint uns aber ebensowenig zu bestehen, wie bei dem Amnion der Insekten, 
das wohl auch niemand mit dem Amnion der Amnioten verwechseln wird. Er 
gebraucht ferner das Wort Placenta bzw. Pseudoplacenta auch fiir einfache, in 
keiner Weise spezifisch entfaltete Follikelepithelien, wie das die parthenogenetischen 
Aphidenembryonen umgebende. Wir méchten lieber nur dort von einer Placenta 
sprechen, wo es sich um organahnliche Differenzierungen handelt, wie bei Hem- 
merus oder Stictococcus sjoestedti. Trophoserosa und Trophamnion sollte man nur 
dort gebrauchen, wo eine echte Serosa und ein echtes Amnion sekundar in auf- 
falliger Weise in den Dienst der Ernihrung des Embryos gestellt wird. Ungliick- 
licherweise hat sich aber der Terminus Trophamnion auch fiir Bildungen ein- 
gebiirgert, die nichts mit dem Amnion zu tun haben, und wird sogar fir drei nur 
in ihrer Leistung, nicht aber beziiglich ihrer Herkunft vergleichbare Dinge 
gebraucht, namlich bei den parasitischen Hymenopteren, wo es sich bald aus 
ungefurchtem Eiplasma entwickelt, bald eine modifizierte Serosa darstellt (WEBER 
1954) und bei polyembryonalen Strepsipteren, wo es sich auf andersgeartetes 
embryonales Gewebe zuriickfithren l48t (s. S.517). Was Sttvesrri als Pseudo- 
serosa bezeichnet, stellt nach unserer Meinung zum Teil eine echte Trophoserosa 
' dar, zum anderen aber ist, wenn seine Darstellung richtig ist, die Bezeichnung 
richtig, und hat die fragliche Bildung nichts mit einer Serosa zu tun. 
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voriibergehend in so eigenartiger Weise getrennten Teile des Embryos 
wieder zu einem einheitlichen Gebilde. Der tbrige Follikel spielt in 
diesem Falle fiir die Ernahrung des Embryos keine wesentliche Rolle. 

Bei Stictococcus diversiseta Stuv., dessen Stammsymbionten nach 
unserer Auffassung durch sekundar erworbene Hefen verdriéngt wurden 
und bei denen damit Ubertragungsweise und friihe Embryonalentwick- 
lung in andere Bahnen gelenkt wurden, sucht man hingegen vergebens 
nach einer solchen placentadhnlichen Bildung, und das Verhalten des 
Follikels ist véllig abwegig, wenn sich das Gefiige seiner Zellen frihzeitig 
im Zusammenhang mit der Sonderung der Furchungszellen in Serosa, 
Keimstreif und Dotterzellen lockert und die abgerundeten Elemente im 
mannlichen und weiblichen Geschlecht auf verschiedene Weise zugrunde 
gehen. Die trophischen Funktionen des Follikels werden bei diesem 
Objekt von der peritonealen Umhiillung der Eirdhren tibernommen. Sie 
nimmt frihzeitig einen komplizierten Bau an, sondert embryowarts eine 
Lage von Riesenzellen ab und differenziert anschlieBend eine zweite, von 
Bindegewebs- und Muskelzellen eingerahmte Schicht von plasmareichen 
Elementen. Auch in diesem Fall nimmt die Serosa den Charakter einer 
Trophoserosa an und erinnert daher weitgehend an die bei Apiomorpha 
begegnende Ausbildung. 

Vergleicht man die MaBnahmen dieser Cocciden mit dem, was von 
anderen viviparen Insekten mit verfriiht einsetzender Embryonalent- 
wicklung bekannt geworden ist, so ergibt sich zum Teil Vergleichbares, 
zum Teil Neuartiges. Eine Beteiligung von Serosa und Follikel wird von 
HacGawn (1931) bei dem fligel- und augenlosen Hesperoctenes fumarius 
WeEstwoop (Polyctenidae, Hemiptera) beschrieben. Die schlanken reifen 
Kizellen messen hier 125 x 48 w und fiihren lediglich Fettvakuolen, aber 
keinen Dotter. Wahrend der Entstehung des Blastoderms wird der 
Follikel héher, und treten in ihm vor allem nach innen zu zahlreiche 
Vakuolen auf, die anliegende Serosa aber nimmt gleichzeitig betrachtlich 
an Dicke zu und enthalt ebenfalls viele, besonders in der basalen Region 
ansehnliche Vakuolen. Wenn somit dieser Fall prinzipiell dem von uns 
bei Apiomorpha gefundenen gleichzusetzen ist, so bleibt hier die Akti- 
vierung der beiden Epithelien doch weit hinter der bei jenen Schildlaiusen 
gefundenen zurtick. Bei Hesperoctenes kommt hingegen als weitere 
trophische MaBnahme noch hinzu, dafi zu Beginn der Furchung eine 
voluminése scharf umschriebene Sekretmasse auf dem Wege iiber den 
Nahrstrang in das Ei sinkt. 

Bei Arixenia jacobsoni, einer javanischen héhlenbewohnenden Forfi- 
culide mit reduzierten Fligeln und Augen, bei welcher die Fier nicht nur 
Fetttropfen, sondern auch Dotter enthalten und etwa einen halben 
Millimeter messen, konstatierte Hacan (1951) schwacher entfaltete 
Hilfseinrichtungen. Erst auf spateren Stadien der Entwicklung des 


Endosymbiosestudien an Schildlausen. VI 515 


Keimstreifs schwillt die Serosa etwas an, und nehmen ihre Kerne an 
GréBe zu. Ungleich eindrucksvoller sind aber die Anpassungen, welche 
bei Hemimerus talpoides WALKER, einer ebenfalls zu den Dermapteren 
zahlenden, aber hochgradig modifizierten Form mit sehr geringem Ei- 
wachstum begegnen und vor allem von Hrymons (1909, 1912) eingehend 
studiert wurden. Hier fallt die Hauptrolle dem Follikel zu, der zu einem 
machtigen langgestreckten Komplex entfaltet wird. Er umschlieBt das 
zunachst langliche, bei Beginn der Furchung aber eine iiberaus kleine 
Kugel gewordene Ki, in dem sich abermals Fetttropfen, aber keine Dotter- 
schollen finden. Vorne und hinten sondert sich in ihm gleichzeitig je 
eine rundliche Placenta, die tibrigen Follikelzellen laufen in der Um- 
gebung des Lies allseitig strahlenférmig auf dieses zu. Seltsamerweise 
kommt es erst, nachdem Keimstreif und Amnion differenziert sind und 
dem ersteren einige sehr groBe Dotterkerne anliegen, zur Bildung einer 
Serosa. Vorher sendet das Amnion zu den benachbarten Follikelzellen 
eigenartige Plasmafortsatze, in welchen man Bahnen des Stofftransportes 
vermuten mu8. Erst nachdem auch das untere Blatt aufgetaucht ist, 
entsteht anfangs nur hier, spater aber allseitig durch transversale Mitosen 
eine nur schwach entfaltete Serosa, die aber Follikel und Amnion innig 
berthrt und notwendigerweise auch hier die Sekrete des Follikels an den 
Embryo weiterleiten mu, so daB man von einem Trophamnion und einer 
Trophoserosa sprechen kann. Zur Zeit der Umrollung kommt es dann 
an den beiden Polen sogar noch zu einer lokal begrenzten Wucherung 
und innigeren Verlétung von Amnion und Serosa (,,amniotic fetal pseudo- 
placenta‘ Hacans). Nach der Umrollung ist der Follikel bereits weit- 
gehend reduziert, auch die polaren Placenten sind kleiner geworden und 
jetzt von Lymphraumen durchsetzt. 

Bei dem von FERNANDO (1934) als vivipar erkannten Archipsocus 
fernandi PrarMan begegnet hingegen eine lokale Verschmelzung der 
Serosa mit dem Follikel. Das Ei ist hier 57,6 u lang und 37,2 u breit und 
enthalt abermals nur Fetttropfen, aber keine Dotterschollen. Erst spat, 
wenn Amnion und Serosa sich differenziert haben, sendet die letztere 
iiberall dort, wo sie mit dem Follikel in Berithrung kommt, zarte Plasma- 
fortsitze aus, die zu einer Vereinigung der beiden Zellagen fiihren und 
besonders in der hinteren Region eine ansehnlichere placentale Ein- 
richtung entstehen lassen, in deren unmittelbarer Nachbarschaft gleich- 
zeitig Nahrsubstanzen auftreten. 

Was schlieBlich die Entwicklung der Embryonen in den sich partheno- 
genetisch fortpflanzenden Sommergenerationen der Aphiden anlangt, so 
sucht man bei ihr trotz Kleinheit und Dotterarmut der Eier vergeblich 
nach auBergewohnlichen alimentéren Anpassungen. Der Follikel bleibt, 
wenn man von der engbegrenzten Einfassung des dem Ubertritt der 
7 Symbionten dienenden Plasmazapfens absieht, der offenbar nur rein 
34* 
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mechanische Aufgaben zukommen, dauernd niedrig und enthalt ent- 
sprechend kleine, sparliche Kerne, aber das Blastoderm ist ungewohnlich 
hoch und plasmareich und bewahrt diesen Charakter auch nach der Ent- 
stehung von Keimstreif und Amnion als Serosa noch eine Weile bei. Erst 
sehr allmahlich wird hier die Serosa im Zusammenhang mit dem Wachs- 
tum des gesamten Embryos zu einem diinnen, kernarmen Hautchen. 
Man darf wohl vermuten, da8 diese ungewohnliche Entfaltung des Blasto- 
derms und der Serosa mit den Aufgaben zusammenhiangt, welche diesen 
Begrenzungen beim Stofftransport zukommen, und somit in ihr ein Aqui- 
valent der mannigfachen komplizierten alimentaren EKinrichtungen er- 
blicken, welche an uns voriiberzogen. Der Umstand, da es in all diesen 
Fallen nicht zur Bildung eines Chorions kommen diirfte, stellt natiirlich 
ebenfalls eine Anpassung an die auf Nahrungszufuhr aus dem miitter- 
lichen Kérper angewiesene Form der Entwicklung dar. ~ 

Stets blieben bei den bisher behandelten Objekten die sich ent- 
wickelnden Hizellen im Verband der Ovarien. Wir kennen aber bekannt- 
lich auch vivipare Insekten, bei denen sich trotzdem von einem Follikel- 
epithel umzogene Hizellen frei in der Leibeshéhle entwickeln und dabei 
zum Teil ebenfalls arm an Reservestoffen sind. Doch sucht man in diesen 
Fallen vergebens nach auffallenden alimentiren Einrichtungen. Bei 
Miastor metroloas MEINERT, dessen padogenetische Entwicklung von 
Kauntet (1908) so sorgfaltig untersucht wurde, sind die Hier, wenn sie in 
der LeibeshGéhle flottieren, zunachst gedrungen oval und messen dann 
120 x 80 uw. Spater werden sie jedoch schlanker. Der Follikel ist maBig 
entfaltet und bildet kein Chorion, das Plasma enthalt sparliche Dotter- 
kugeln, aber auBerdem am oberen Pol eine gréBere Anzahl von Nahr- 
zellen, die im Laufe der Entwicklung immer mehr reduziert werden. 

Bei den dotterarme Kier bildenden Strepsipteren liegt die Situation 
ahnlich. Wenn die rundlichen Hier von Stylops parvalae, welche 43 u 
messen, oder die von Stylops ovinae mit 56 «4 Durchmesser in ungeheurer 
Zahl in der Leibeshohle treiben, sind sie von zwei unauffalligen Hiillen 
umgeben; die duBere besteht aus locker gefiigten Zellen, die innere stellt 
ein maBig entfaltetes Syncytium dar. Durch diese beiden Schichten 
miissen die Stoffe des miitterlichen K6rpers passieren, aber dieser Vorgang 
ist weder von strukturellen Veraénderungen an ihnen, noch an den emp- 
fangenden embryonalen Zellen begleitet (NoskrEWwicz und PoLuszyNsKI 
1927). 

Andererseits begegnen bei einer von Noskirwicz und PonuszyNsK1 
(1935) entdeckten Strepsiptere (Halictoxenos simplicis) im Zasammen- 
hang mit einer bisher nur hier beobachteten Polyembryonie sehr inter- 
essante trophische Mafnahmen. Das jiigste Stadium der Embryonal- 
entwicklung, welches den Autoren zur Verfiigung stand, war ein Blasto- 
dermstadium. Hin allseitig gleichm&Big entfaltetes Epithel umschlieBt 
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dann eine zentrale, wenigen Dotter enthaltende Plasmamasse, in der 
alsbald eine Anzahl Kerne auftritt. Ob diese ,,Dotterkerne“ alle auf 
einen einzigen, anfanglich hier liegenden Kern zuriickgehen oder ob 
Zuzug aus dem Blastoderm eine Rolle spielt, bleibt ungewiB. Jedenfalls 
sind unter den im Zentrum des Embryos nun vorhandenen Kernen 
2 Typen zu unterscheiden. Nun kommt es zu einer Dotterfurchung, und 
Hand in Hand mit ihr drangen sich die so entstehenden Zellen durch 
das bis dahin geschlossene Blastoderm und bilden ein auBerliches Lager. 
Dieser Durchbruch kann an einer oder an mehreren Stellen vor sich 
gehen. AnschlieSend verschmelzen die ehemaligen Dotterzellen zu einem 
syncytialen, auch jetzt noch zweierlei Kerne enthaltenden Komplex. 
Die von Anfang an das sich entwickelnde Ei umgebende Hiille wird 
gleichzeitig sehr diinn, aber der jetzt von diesem auf embryonale Zellen 
zuruckgehenden ,,Trophamnion“ umgebene Embryo beginnt von diesem 
Augenblick an betrachtlich zu wachsen. Es kommt zu einer Zerteilung 
in sekundare und anschlieBend in tertiére Embryonen, die dann in 
Maschen des sich dementsprechend entfaltenden Trophamnion zu liegen 
kommen. 

Diese Verbindung von Polyembryonie mit der Entstehung eines 
umfangreichen ,,Trophamnion“, das die einzelnen Embryonen um- 
schlieBt, erinnert in hohem MaBe an jene Chalcididier, bei denen die 
Polyembryonie ebenfalls eine im Endzustand vergleichbare alimentare 
Einrichtung ausgelést hat. Hierbei handelt es wich nun freilich nicht mehr 
um eine von Viviparie begleitete Erscheinung, da ja die tiberaus kleinen 
Hier in die Eier anderer Insekten versenkt werden und an die Stelle des 
miitterlichen Milieus der sich trotzdem entwickelnde fremde Kéorper 
tritt, aber die physiologische Situation ist natiirlich trotzdem eine sehr 
ahnliche. 

Das Ei von Ageniaspis fuscicollis Datm., dessen Entwicklung von 
_Sttvestri (1908) untersucht wurde, ist anfdnglich schlank flaschen- 
formig, enthalt wieder.nur wenige Fetttropfen und ist dann etwa 70 u 
lang und maximal 14 w breit. Die 3 Richtungskérperkerne bleiben hier 
bald gesondert, bald verschmelzen sie zu einem. Schon auf dem 2-Zellen- 
stadium beginnt das Polplasma die Blastomeren zu umgreifen, und wenig 
spater ist der Embryo véllig von ihm umschlossen. Dann haben sich auch 
die Kerne des Polplasmas bereits vermehrt, und dessen Struktur wird 
bezeichnenderweise eine schaumige. SILVESTRI nennt diese vielgestal- 
tigen, chromatinreichen Kerne paranuclei. Wenn 70 und mehr Blasto- 
meren entstanden sind, beginnt das Trophamnion zwischen diese ein- 
zudringen und den Embryo zu zerkliiften. Mit dieser Entfaltung des- 
selben setzt auch das Wachstum der Embryonen ein. Wenn dann 
schlieBlich eine gréBere Zahl von solchen in den Maschen des Troph- 
amnions liegt, ist mit véllig anderen Mitteln ein Zustand erreicht 
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worden, der weitgehend an die von Halictoxenos gefundene Lésung 
erinnert?. 

Andere Vertreter der Encyrtinae weichen mehr oder weniger von 
Ageniaspis fuscicollis ab. Litomastia truncatellus Daim. verhalt sich noch 
recht ahnlich (SmvestR1 1906), wenn abermals ein gut Teil des Ki- 
plasmas einem kiinftigen Trophamnion zur Verfiigung gestellt wird, das 
Abkémmlinge der Richtungskérperkerne durchsetzen. Bei einsetzender 
Polyembryonie, welche hier zur Entstehung geschlechtlicher und un- 
geschlechtlicher Larven fiihrt, werden in diesem Fall die einzelnen 
Embryonen getrennt und von der Leibeshohlenfliissigkeit im K6rper 
verteilt, sind aber dann immer noch von einer diinnen kernhaltigen 
Membran umgeben, welche auf das Polplasma zuriickgeht. Auch hier 
tritt die Bedeutung des Trophamnions fiir die Ernahrung der Embryonen 
deutlich zutage, denn erst wenn seine Kerne sich vermehrt haben und 
das Plasma sich zu vakuolisieren beginnt, nimmt auch das Volumen der 
Embryonen zu. Spdater freilich scheint bei Litomastix seine Bedeutung 
gering zu werden, womit es vielleicht zusammenhangt, da dann die 
Morula eine plasmareiche periphere Zellage absondert, die keinen Anteil 
am Aufbau des Embryos nimmt, sondern sich eng an das diinne Troph- 
amnion anlegt. Dieses schwindet nach SILVESTRI, wenn die Embryonen 
in der LeibeshGhle verteilt sind, sogar vollig und zwischen der zweiten 
Hille und dem restlichen Embryo treten zwei zarte Chitinlamellen auf. 

Encyrtus mayri Mast hingegen ist eine monoembryonale Form 
(SinvesTRI 1905). Das den Richtungskernen zugeteilte Plasma ist hier 
kleiner und stellt auf dem 8-Zellenstadium noch eine einkernige rand- 
standige Einsprengung in der Morula dar, umfaBt aber bald darauf eben- 
falls den wenig alteren Embryo allseitig und fiihrt dann teils kleine, teils 
sehr grobe Kerne. 

Auch bei Encyrtus aphidivorus Mayr kommt es nicht zu einer Poly- 
embryonie, aber auSerdem unterbleibt bei ihm auch jegliche Troph- 
amnionbildung, obwohl die Hier der gleichen GréBenordnung angehéren 
und auch nur wenige Fetttropfen im homogenen Plasma fithren. Die 
Kerne der Reifeteilungen verschmelzen vielmehr zu einem kompakten 
K6rperchen, das zwischen den Furchungskernen zugrunde geht. Trotz- 


* Immerhin besteht eine freilich bisher nicht diskutierte Méglichkeit, welche die 
Entstehung des Trophamnions der Chalcididier und Strepsipteren auf einen gemein- 
samen Nenner bringen wiirde. Auf dem Bild, welches das jiingste von den beiden 
polnischen Autoren beobachtete Entwicklungsstadium von Halictoxenos darstellt, 
ist das zentrale Plasma in ungewohnlicher Weise vom Blastoderm durch einen 
Hohlraum geschieden und enthalt einen einzigen Kern von eigentiimlichem Habitus. 
Ks kénnte sehr wohl sein, daf er ein Verschmelzungsprodukt der Reifeteilungskerne 
darstellt, dessen Abkémmlinge dann auch hier zu Trophamnionkernen wiirden, 
und daf das ihm zugeteilte Plasma dem ungefurcht bleibenden Polplasma der 
kleinen Hymenoptereneier entspricht. 
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dem bleibt der Embryo auch hier nicht ohne eine zwischen ihm und seiner 
Umgebung vermittelnden epithelialen Umhiillung. Das Ei durchlauft 
zunachst eine typische superfizielle Furchung, dann wird das einschich- 
tige Blastoderm, ohne da8B es zu einer Invagination und der Bildung 
eines Amnions kame, zu einem vielschichtigen ,,Ektomesoderm“, das nur 
dorsal an einer kleinen Stelle unterbrochen ist. Hier setzt die Bildung 
eines einschichtigen diinnen Epithels ein, das allmahlich die ganze Ekto- 
mesodermanlage umgibt, ohne am Aufbau des Embryos beteiligt zu 
werden. SILVESTRI (1908) bezeichnet es als ,,Pseudoserosa‘‘, ohne die 
naheliegende Frage zu erdrtern, ob es sich dabei um eine Sonderung 
handelt, welche der von Litomastix truncatellus homolog ist. 

Beieinem Chalcididier, welcher der den Encyrtinen sehr ferne stehenden 
Unterfamilie der Trichogrammatinen angehért, Oophtora semblidis Aur. 
verlauft die Entwicklung anfangs der des Hncyrtus aphidivorus sehr 
ahnlich (Strvestri 1908). Jedoch beschreibt hier Stuvestri, dak durch 
die Entstehung des vielschichtig werdenden Blastoderms das schaumige, 
zentrale, die Dotterkerne fiihrende Plasma nach der Dorsalseite gedrangt 
wird, wo es schlieBlich, das Blastoderm durchbrechend, die Oberflache 
erreicht. Aus ihm soll sich in diesem Fall eine sich allmahlich rund um 
den restlichen Embryo ausdehnende Hiille bilden, die ebenfalls als 
Pseudoserosa bezeichnet wird. Das belegen nach Siivestarti ihre kleinen, 
stark farbbaren Kerne, die ganz den Dotterkernen gleichen, und der Um- 
stand, daf die Hiille stellenweise die alte Plasmastruktur noch bewahrt. 
Jedenfalls steht fest, daB bei Litomastix truncatellus, Encyrtus aphidivorus 
und Oophtora semblidis alimentare Einrichtungen in Form schwach ent- 
wickelter, auf den Embryo zuriickgehender Epithelien vorhanden sind 
und daB bei Litomastiz zu diesen noch ein vom Ei stammendes Troph- 
amnion hinzukommt. 

Bei der Proctotrupide Platygaster dryomyiae S1uv. erreicht die Reduk- 
tion der EigréBe einen einzigartigen Héhepunkt (Sinvesrri 1916). Mibt 
doch die Ovocyte zur Zeit der Reifeteilungen nur 15—17 u in der Lange 
und 7—8 wv in der Breite. Trotzdem wird auch hier noch ein sehr wesent- 
licher Anteil des Eies fiir die Bildung eines Trophamnions geopfert! Die 
Richtungskérperkerne verschmelzen abermals zu einem einzigen Kern, 
der sich diesmal aber nicht mehr teilt, sondern michtig heranwachst. 
Nach Vereinigung der Vorkerne grenzt sich nur ein Bruchteil des wenigen 
Plasmas rund um das Synkaryon ab, so daB der Embryo von Anfang an 
yom Trophamnion umgeben ist. AuBerdem umschlieBt noch je eine 
embryonale Fettzelle des befallenen Insekts allseitig den Embryo samt 
seinem Trophamnion und gewinnt so sichtlich ebenfalls Bedeutung fir 
die Ernahrung des Parasiten (cisti avventizia SILVESTRI’s). 

So bewunderungswiirdig diese ganze Reihe der Studien SrLvEsTRIs 
ist, so bedauert man doch an manchen Stellen, daB die Embryologie 
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seiner Objekte nicht eingehender behandelt wurde. Bei manchen Formen 
geht er iiberhaupt nicht auf sie ein, und vergleichende Betrachtungen 
fehlen véllig!. Eine Vertiefung unserer diesbeziiglichen Kenntnisse ware 
aber um so notwendiger, als es sich ja mehrfach um sehr seltsame, ein- 
malige Geschehnisse handelt. Trotzdem haben sich nach ihm nur wenige 
Autoren mit der Embryologie dieser Hymenopteren beschaftigt. MARTIN 
(1914) hat Ageniaspis fuscicollis nachuntersucht, ohne sich jedoch mit 
der Entwicklung der Embryonen zu befassen. ParrErson (1921/22) hat 
dann. weiterhin Paracopidosomopsis floridanus untersucht, bei dem eben- 
falls ein wesentlicher Teil des Eies fiir die Bildung eines Trophamnions 
verwendet wird und anschlieBend Polyembryonie einsetzt. Wie dies 
Sruvestri bei Litomastix beschrieben hat, differenziert sich auch bei 
diesem Objekt vor der Fragmentierung der Morula eine periphere Zell- 
lage und hebt sich allmahlich vom restlichen Embryo ab. Auch PaTTErR- 
SON stellte fest, daB sie sich eng an das Trophamnion anschlieBt, ab- 
plattet und bei der Zerkliftung des primaren Embryos mitzerschnirt 
wird. PartreRson unterscheidet Hiillzellen und definitive embryonale 
Zellen und vermeidet den Begriff ,,Pseudoserosa‘‘. Ich habe schon friher 
(1955) darauf hingewiesen, da8 der Umstand, da8 sich bei Stictococcus 
diversiseta eine echte, typische Serosa in ganz ahnlicher Weise an der 
Oberflache einer Morula sondert, das von Hymenopteren beschriebene 
Verhalten in neuem Licht erscheinen la8t. Die Vorgange hier und dort 
haben so groSe Ahnlichkeit, da8 man wohl auch bei Litomastix und 
Paracopidosomopsis von der Entstehung einer echten Serosa sprechen 
kann, die freilich alsbald jede Beziehung zum Embryo aufgibt, wie dies 
ja auch bei sonst typischer Insektenentwicklung vorkommen kann. 

Ob auch die ,,Pseudoserosa‘‘, die SmvEesTRI bei Hncyrtus aphido- 
vorus beschrieben hat, unter diesen Begriff fallt, miBte eine Nachpriifung 
klaren. Die nach Stivestri bei Oophtora semblidis aus zentralem kern- 
haltigem Eiplasma entstehende ,,Pseudoserosa‘‘, welche auf den ersten 
Blick so ganz ohne Gegenstiick ist, erinnert uns an gewisse nicht weniger 
seltsame Geschehnisse in der Entwicklung der Strepsipteren. Haben 
wir doch von Halictoxenos simplicis gehért, daB es hier zu einer Art 
Dotterfurchung kommt und daB die so entstehenden Zellen durch 
Licken im Blastoderm nach aufen gelangen und einem ,,Trophamnion“ 
den Ursprung zu geben, und im folgenden wird noch von anderen 
Strepsipteren die Rede sein, welche eine totale Furchung aufweisen und 
bei denen eine friihzeitig auftretende, die sparlich vorhandenen osmo- 
philen Einschliisse konzentrierende Dotterzelle gleichsam ausgestoBen 


* An einer Stelle (1908) spricht er allerdings davon, daB er eine weitausgreifende 
Studie tiber die Embryologie der Proctotrupiden, Cynipiden und Braconiden plane, 
zu der seine augenblicklichen Verdffentlichungen nur Vorstudien darstellen, doch 
wurde dieser Plan leider nicht verwirklicht. 
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wird. Diese iiberraschenden Parallelen lassen jedenfalls die auf den 
ersten Blick so unwahrscheinlich klingende Angabe in einem giinstigeren 
Licht erscheinen. 

Nachdem wir die Mannigfaltigkeit der alimentaren Einrichtungen 
haben an uns voriiberziehen lassen, welche bisher von Insekten mit 
kleinen, dotterarmen Hiern bekannt geworden sind, gilt es noch im Zu- 
sammenhang einen Blick auf die bisher nur gelegentlich gestreiften 
Folgen zu werfen, welche die Reduktion von EigréBe und Deutoplasma 
fir die friihe Embryonalentwicklung besitzt. Auch hierbei begegnet 
eine Vielheit, wie sie sich eben einstellt, wenn alte, bis dahin allgemein 
giltige Wege aufgegeben werden. Die fiir Insekten typische, superfizielle 
Furchung wird mit Recht allgemein als eine Folge des totale Furchung 
erschwerenden Dotterreichtums angesehen. Trotzdem wird sie auch bei 
einer Reihe von Objekten, bei denen eine solche Behinderung nicht mehr 
besteht, beibehalten und erscheint dann als Reminiszenz an friihere 
Zustande. Dies gilt fiir alle sich aus so kleinen Hiern parthenogenetisch 
entwickelnden Aphiden und kommt in aéhnlicher Weise bei einem Teil 
der Chalcididier (Encyrtus, Oophtora, Encarsia, Prospaltella u. a.m.) und 
endlich auch bei unseren Apiomorphinen vor. 

Fir all diese Vorkommnisse sind aber doch gewisse Ziige charak- 
 teristisch, welche im Zusammenhang mit dem sparlichen Ausgangs- 
material stehen. Es ist dies einerseits eine weitgehende Synchronie der 
‘Furchungsteilungen und andererseits eine verschieden stark ausgepragte 
friihzeitige Sonderung embryonalen Zellmateriales. Bei den Aphiden 
teilen sich die Kerne mindestens bis zum 5. und 6. Teilungsschritt gleich- 
zeitig (TOTH 1933), und von den genannten Hymenopteren hat SILVESTRI 
Bilder gegeben, auf denen vor der Blastodermbildung zahllose Spindeln 
genau auf dem gleichen Stadium der Teilung das Plasma erfiillen. Wenn 
eine solche Gleichzeitigkeit unter Umstanden auch bei dotterreichen 
Insekteneiern vorkommt, so ist sie dann doch kaum je so eindrucksvoll, 
und man wird nicht fehlgehen, wenn man annimmt, dafi der Wegfall 
hemmender Plasmaeinschliisse die Synchronie steigert. 

Der durch die geringe EigréBe bedingte Umstand, da8 den frithen 
Entwicklungsstadien so viel kleinere Mengen embryonaler Zellen zur 
Verfiigung stehen, hat weiterhin zur Folge, dai eine normalerweise in 
der Fiille des Zellmateriales untergehende Determination bestimmter 
Anlagen deutlicher in die Erscheinung tritt. So lassen sich bei den 
Sommergenerationen der Aphiden bereits waihrend des 7. Furchungs- 
schrittes auBer dem Blastoderm 2 kiinftige Mycetocyten und die ersten, 
hier zur Umhiillung des Mycetoms dienenden Dotterkerne unterscheiden. 
Bei den Chalcididiern scheidet andererseits bereits der zum 8-Zellen- 
stadium fiihrende Teilungsschritt die Gonadenanlage vom iibrigen 
Embryo, indem einer der 8 Kerne sich dem am hinteren Ende gelegenen 
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Keimbahnkérper zugesellt. Hier ist der Vergleich mit dotterreichen 
Hymenopteren- und Diptereneiern, welche ebensolche die Keimbahn 
begleitende Substanzen am hinteren Eipol fiihren, diese jedoch erst im 
Zusammenhang mit der Blastodermbildung, dann aber mit einer gréBeren 
Anzahl von Kernen versorgen, besonders lehrreich. 

Die Entwicklung des Miastor-Kies lehrt, obwohl es bereits etwas 
voluminéser ist, das gleiche, wenn auch sie von einer weitgehenden 
Synchronie der Furchungsteilungen beherrscht wird und friihzeitig zur. 
Bildung des Blastoderms und der Sonderung der Urgeschlechtszellen 
geschritten wird. Das 8-Zellenstadium besteht hier aus 7 Furchungs- 
kernen und einer Urgeschlechtszelle, der 5. Teilungsschritt liefert 28 Fur- 
chungskerne und 2 Urgeschlechtskerne, und auf dem 56-Zellenstadium 
kann das Blastoderm bereits gesondert sein. Andererseits ist bei 
Archipsocus von solchen Konsequenzen trotz geringer Eigré8e nichts 
festzustellen, und fiir die an Fledermaéusen lebende Wanze Hesperoctenes 
gilt das gleiche. 

An dieser Stelle ist nun auch unserer neuen Feststellungen an Apio- 
morpha zu gedenken. Auch hier ergab sich ja mit besonderer Eindring- 
lichkeit, das Dotterarmut und geringe Plasmamenge eine determinierte 
Entwicklung auslésen kénnen, und die 4 Arten, welche wir vergleichen 
konnten, zeigten, wie die urspriingliche Insektenentwicklung immer 
mehr einer solchen Platz machen kann und parallel damit die Gleich- 
zeitigkeit der Furchungsteilungen immer ausgesprochener wird. Bei 
den Aphiden folgt auf das Blastodermstadium eine typische Invagination 
der Keimstreifanlage, bei Mastor entsteht eine in die Tiefe versenkte 
und anschlieBend von den beiden Embryonalhiillen tiberwachsene Ven- 
tralplatte, bei Hncyrtus wird das Blastoderm in ahnlicher Weise viel- 
schichtig und bildet sich anschlieBend eine Serosa, mit anderen Worten, 
die altgewohnten Wege der Weiterentwicklung werden weitgehend bei- 
behalten. Anders bei Apiomorpha. Die 4 Arten, die wir vergleichen 
konnten, entfernten sich hinsichtlich der Blastodermbildung und der 
Anlage von Keimstreif und Amnion zwar verschieden weit vom Ur- 
spriinglichen, aber alle 4 wichen sie betrachtlich von ihmab. Die Blasto- 
dermbildung ist selbst bei minor und strombylosa, wo die Enstehung des 
Keimstreifs dem typischen Geschehen noch am nachsten kommt, eine 
sehr zogernde und mangelhafte, wenn zuniichst nur die beiden Eipole 
mit Zellen versorgt werden und die seitlichen Regionen frei von Zellen 
bleiben. Die Art, wie die Zellen des hinteren Poles dann plasmareicher 
werden, sich senkrecht zur Eioberfliche stellen und schlieBlich nach 
innen gedrangt werden, laft sich bei ihnen noch leicht von einer In- 
vagination ableiten, wie sie sonst bei den Schildliusen iiblich ist. Bei 
munita ist hingegen die Erinnerung an eine solche schon sehr verblaBt, 
wenn. hier offensichtlich zundchst wenige ungeordnete Blastodermzellen 
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einwandern und ihre Beziehungen zum hinteren Pol undeutlich geworden 
sind. Am meisten aber entfernt sich wrnalis vom Gewohnten. Obwohl 
es auch hier zu keiner totalen Furchung kommt, ist ihr determinierter 
Charakter schon sehr ausgepraégt, und die Anlage von Keimstreif und 
Serosa ist auf insgesamt 4 Zellen zusammengeschrumpft, welche sich 
bereits auf dem 16-Zellenstadium von den restlichen 12 Dotterkernen 
sondern. Drei yon ihnen ergeben die zeitlebens dreizellig bleibende 
Serosa, die vierte den Keimstreif. Sie liefert ein kleines Zellhaufchen, 
das aus dem Bereich des Blastoderms in die Tiefe sinkt und hier, wie bei 
den anderen Apiomorpha-Arten, eine Rosette entstehen lait, die keinen 
Kontakt mit der Serosa bewahrt. Eine derartig determinierte Entwick- 
lung eines Insekteneies bedeutet ein vélliges Novum und stellt nicht nur 
das, was Aphiden, Chalcididier und Miastor an determiniertem Ge- 
schehen boten, weit in den Schatten, sondern findet auch bei Insekten, 
welche sich total furchende Hier besitzen, kein Gegenstiick. DaB urnalis 
unter den 4 untersuchten Arten die kleinsten Eier besitzt, diirfte dabei 
kein Zufall sein. 

Eine totale Furchung ist unter den Insekten von einem Teil der 
Chalcididier und Proctotrupiden, von einigen Strepsipteren und unter 
den Schildlausen von den Stictococciden bekannt geworden. Es er- 
scheint zweckmaBig, die Betrachtung mit dem zu beginnen, was ich 
(1955) an Stictococcus diversiseta beobachtet habe. Wie schon in anderem 
Zasammenhang erwahnt wurde, entsteht hier zundchst eine regelrechte 
Morula, und sondert diese dann schon auf friihem Stadium an ihrer 
ganzen Oberflache ein einschichtiges Epithel ab, dessen Zellen sogleich 
betrachtlich zu wachsen beginnen und deren Plasma gleichzeitig von 
Vakuolen durchsetzt wird. AnschlieBend treten zwischen den restlichen 
Blastomeren, die sich zu einer Rosette zu ordnen beginnen, und dieser 
zelligen Hiille die ersten Dotterkerne auf. Jetzt setzt sichtlich die 
sekretorische Tatigkeit der Hiille ein, sie hebt sich immer mehr von der 
Rosette ab, und zwischen den beiden Komponenten des Embryos, welche 
nun eindeutig als Trophoserosa und Anlage des Keimstreifs erscheinen, 
entsteht stark vakuolisiertes Plasma. Die Rosette streckt sich, differen- 
ziert das Amnion und verwachst nachtraglich mit der Serosa. 

Hier ist also die zeitliche Folge der ersten embryonalen Sonderungs- 
prozesse in merkwiirdiger Weise verschoben worden, denn es gibt ja 
kein Stadium, auf dem der Keim lediglich aus Blastoderm und Dotter- 
kernen besteht, sondern die bei der Bildung des ersteren tibrig bleibenden 
Zellen stellen bereits im wesentlichen die Anlage des Keimstreifs dar, und 
diese erscheint somit wesentlich frither als sonst. 

DaB diese Feststellungen fiir die Deutung der ,,Pseudoserosa‘* SIL- 
VvesTRis bei Litomastix und der ,,Hiillzellen‘“’ ParrEersons bei Para- 
_ copidosomopsis ausschlaggebend ist, wurde bereits bei der Behandlung der 
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trophischen Anpassungen erwahnt. Der Unterschied zwischen diesen 
beiden Objekten und Stictococcus diversiseta besteht lediglich darin, daB 
bei den ersteren die genau so sich sondernde epitheliale Hiille nur noch 
trophische Aufgaben zu erfiillen hat und sich daher vom tibrigen Embryo 
lést, wihrend sie sich bei dem letzteren ganz wie eine typische Serosa 
verhalt. 

Die fir die Chalcididier mit superfizieller Furchung typische weit- 
gehende Synchronie der Furchungsteilungen fehlt auch bei den Formen 
mit totaler Furchung nicht, und die Sonderung der Keimbahn setzt bei 
Litomastiz sogar schon mit dem 2-Zellenstadium ein, auf dem der Keim- 
bahnkérper, den Stivestri noch fiir den Nukleolus des Eikerns hielt, 
nur einer Zelle zugeteilt wird. Die Entwicklung des so kleinen Platy- 
gaster-Hies ist zwar auch eine totale, aber es kommt hier nach SILVESTRI 
(1916) nicht zu einer mit der Serosa zu identifizierenden Bildung. Hier 
ordnen sich die Blastomeren vielmehr zu einer dickwandigen Célo- 
blastula, die anschlieBend vielschichtig wird. Wenn dann durch einen 
DelaminationsprozeB eine éuBere kernreiche Schicht. von einer zentralen 
Masse geschieden wird, in deren Mitte noch ein Rest des Blastocoels zu 
erkennen ist, handelt es sich bereits um die Sonderung einer vielschich- 
tigen Anlage des Ektomesoderms und eine syncytiale des Mitteldarms, 
ohne daB es iberhaupt zu einer mit der Serosa zu homologisierenden 
Differenzierung kommt. Die beiden riesigen einkernigen Zellen, welche 
hier den Embryo umschlieBen — eine Trophamnion- und eine Fettzelle — 
machen in diesem Fall offenbar die Bildung einer Trophoserosa iiber- 
fliissig. 

Unter den Strepsipteren gibt es Formen mit dotterarmen und mit 
dotterreichen Hiern, deren Entwicklung entsprechend verschieden ab- 
lauft. Auf die tiberaus interessanten Einzelheiten an dieser Stelle ein- 
zugehen, wirde freilich zu weit fiihren. Fiir sie mu8 auf die Original- 
arbeiten und auf HaGans eingehende Darstellung verwiesen werden. 
Die verschiedenen von Noskirwicz und PotuszyNsk1 (1927) unter- 
suchten Stylops-Arten bilden dank zunichst synchroner Mitosen simtlich 
wieder eine Morula, in der ein merkwiirdiges kleines, wenige Kerne*ent- 
haltendes Syncytium auffallt, in dessen Plasma sich die wenigen osmo- 
philen Substanzen gesammelt haben, welche bei der 1. Furchungsteilung 
noch eine markante, die Spindel umgebende Hiille bildeten. Auf dem 
32-Zellenstadium erscheinen diese Reservestoffe reinlich gesondert in 
einer einzigen, nach der Mitte der Morula abgeschiedenen Zelle. Man 
kénnte bei diesen differenzierenden Teilungsschritten fast an eine ein- — 
seitige Weitergabe von Substanzen denken, die eine Keimbahn zu be- 
gleiten haben. Aber das Schicksal dieses kleinen Syncytiums ist ein ganz 
anderes. Auf einem ungefihr 128 Zellen zihlenden Stadium wird es aus 
dem Verband der iibrigen embryonalen Zellen véllig herausgedrangt und 
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gerat in die alsbald zur Dorsalseite des Embryos werdende Region. Wenn 
deren Zellen sich jetzt zu einer Rosette ordnen, nimmt es nicht an ihr 
teil, und wenn diese sich dann anschlieBend in einen vielschichtigen 
dorsalen Keimstreif und ein diinnes, ventral gelegenes Amnion sondert, 
liegt das Syncytium auBerhalb wie ein Fremdkérper. In der Folge kann 
es zu einer Zerschniirung desselben kommen, wobei ein Fragment in das 
Mitteldarmlumen gerat und ein zweites auBerhalb des Embryos zugrunde 
geht. Irgendwelche Parallelen zu dem eigentiimlichen Verhalten dieser 
sparlichen Fettsubstanzen, das auch hier der Furchung determinierte 
Zige verleiht, dirften sich nirgends finden. 

Andere Strepsipteren, wie Xenos bohlsi HorrMaNN und Acroschismus 
wheeleri PIERCE, besitzen dotterreiche Kier (BRuES 1903; HorrmMann 
1913, 1914; HucHEs-ScurapDER 1924). Wie nicht anders zu erwarten, 
tritt bei ihnen damit auch an Stelle einer totalen Furchung eine super- 
fizielle. 

SchlieBlich ist noch auf die Friihentwicklung des Eies von ‘Stictococcus 
sjoestedti einzugehen. Obwohl man auch hier von einer totalen Furchung 
sprechen kann, ergeben meine Feststellungen an diesem einzigartigen 
Objekt kaum Beriihrungspunkte mit den Entwicklungsweisen der 
ubrigen Insekten mit reduzierter Eigr68e. Das an sich schon so geringe 
Eiplasma wird im Zusammenhang mit der Invasion zahlreicher relativ 
voluminéser Symbionten weitgehend reduziert und fillt dann bei weitem 
nicht mehr den Raum hinter der Dotterhaut aus. Es grenzt sich scharf 
gegen die infizierte Region ab, in der aufer den Mikroorganismen nur 
noch sehr sparliches Gerinnsel zu erkennen ist. Schon auf dem 2-Zellen- 
stadium bekunden die Blastomeren die auch weiterhin beibehaltene 
Tendenz, sich der Dotterhaut anzulegen und wahlen dazu stets die beiden 
Pole des ovalen Eies, eine Neigung, welche sehr an die uns bei Apiomorpha 
begegnete Beschrankung der Blastodermzellen auf diese Zonen erinnert. 
Wenn so eine Art Pseudoblastodermstadium mit wenigen randstandigen 
Zellen ohne zentrales Plasma und ohne Dotterkerne entstanden ist, setzt 
der sonst nirgends begegnende ProzeB der extraembryonalen Anlage des 
Keimstreifs ein, von dem schon im Zusammenhang mit den verschiedenen 
alimentiren Hilfseinrichtungen die Rede war. Allmahlich wird dann 
jedoch der den Symbionten voriibergehend eingeraumte Bereich des Hies 

wieder in den Embryo einbezogen, wozu die Notwendigkeit, die Sym- 
bionten in Zellen aufzunehmen, den ersten AnstoB gibt, wenn zunachst 
eine einzige wandstandige Zelle améboid wird, sich von der Kihaut lést 
und in die erste Mycetocyte verwandelt. Da8B hier zwei einander sehr 
nahestehende Arten einer Gattung, obwohl ihre Kizellen sich urspriinglich 
gleichen, derart verschiedene Wege beziiglich der Furchung, der Keim- 
streifbildung und der alimentiren Mafnahmen einschlagen, glauben wir 
durch die Annahme einer Verdrangung der angestammten Symbionten 
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durch anders geartete erkléren zu kénnen. Da in diesem Fall bei den 
nicht infizierten, Mannchen ergebenden Eiern das Plasma trotzdem in 
gleicher Weise reduziert wird und die Blastomeren ebenso wandstéandig 
liegen, ist ohne weiteres verstaéndlich, denn der Symbiontenverlust ist 
erst nachtraglich Hand in Hand mit der Verkitimmerung der Mundteile 
der Mannchen aufgetreten. 

Man begegnet des 6fteren der Vermutung, daf die Existenz emer 
totalen Furchung bei Insekten als eine Reminiszenz an den Furchungs- 
modus der Vorfahren zu deuten sei. Aber derartige, vollig isoliert da- 
stehende Eigentiimlichkeiten, wie sie bei dieser Stictococcus-Art, deren 
Furchungsmodus zwischen dem superfiziellen und. dem holoblastischen 
steht, oder bei Xenos finden, sollten in dieser Hinsicht zur Vorsicht 
mahnen. Wir haben gesehen, da8 auf dem hier abgehandelten Gebiet 
das Insekt neuen Bediirfnissen immer wieder mit neuen Mitteln und nicht 
mit der Wiedererweckung alter Erinnerungen gerecht wird, und daB 
selbst bei so weitgehend abgewandéltem Furchungsmodus, wie ihn A pio- 
morpha urnalis zeigte, die alte superfizielle Furchung noch unverkennbar 
ist. Im allgemeinen wird man die holoblastische Entwicklung der In- 
sekten sicher als von der superfiziellen abgeleitet betrachten miissen. 
Hochstens in der anfangs totalen, spater aber dennoch zur Blastoderm- 
bildung schreitenden Furchung der Collembolen darf man vielleicht mit 
WEBER (1954) u. a. einen urspriinglichen Entwicklungsmodus erblicken. 


Zusammenfassung 

1. Bei 4 verschiedenenApiomorpha-Arten lieBen sich weder in den 
weiblichen Imagines, noch in den Hiern und Embryonen Symbionten 
feststellen. Dank welcher Umstande in dieser Unterfamilie, die fast 
ausschlieBlich an Hucalyptus-Arten lebt und hier ansehnliche Gallen er- 
zeugt, ein symbiontenfreies Leben méglich ist, laBt sich bis heute nicht 
sagen. 

2. Alle untersuchten Arten produzieren kleine, nahrstoffarme Kier. 

3. Die Reduktion der EigréBe hat eine mehr oder weniger abwegige 
Frihentwicklung im Gefolge, welche jedoch stets auf eine superfizielle 
Furchung zuriickgeht. 

4. Bei weitem am aberrantesten ist die Entwicklung von Apiomorpha 
urnalis, wenn. sie einen hochgradig determinierten Charakter angenom- 
men hat. Das 8-Zellenstadium enthalt 6 Dotterkerne und 2 ein spezifi- 
sches Plasma fihrende polare Zellen. Diese letzteren stellen die Anlage 
des Blastoderms dar. Auf dem 16-Zellenstadium ist sie vierzellig ge- 
worden. Drei dieser 4 Zellen verlieren ihr Teilungsvermégen und ent- 
wickeln sich zu riesigen, die ganze Entwicklung iiberdauernden Serosa- 
zellen. Die vierte bleibt klein und teilungsfahig. Nur bei ihr setzt die 
fiir die Maénnchen typische Heteropyknose eines Chromosomensatzes ein. 
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Nach 1—2 Teilungen sinken ihre Derivate in das zentrale Plasma und 
bilden hier eine Rosette, aus der Keimstreif und Amnion hervorgeht. 
Die 3 Serosazellen werden bei der Umrollung in die Nackenregion 
geschoben und gehen hier zugrunde. 

5. Die tibrigen 3 Apiomorpha-Arten zeigen keine so extreme Zuriick- 
fiihrung der Anlagen auf wenige Kerne. Apiomorpha munita steht urnalis 
noch am nachsten, doch besteht das Blastoderm und die Anlage des 
Keimstreifs bereits aus einer gréBeren Zahl von Kernen. Bei Apiomorpha 
minor und strombylosa geht der Keimstreif auf eine plasmareiche, kleine 
Zellgruppe am hinteren Eipol zuriick, welche in einer Weise nach innen 
gedrangt wird, welche bereits stark an die typische Invagination 
erinnert. 

6. Im Zusammenhang mit der Dotterarmut der kleinen Eier hat der 
Follikel trophische Funktionen iibernommen. Er schwillt wahrend der 
frihen Embryonalentwicklung betrachtlich an und tragt dann alle 
Zeichen eines lebhaft sezernierenden Epithels. Hand in Hand damit 
wurde die Serosa zur Trophoserosa mit stattlichen Kernen und Nukleolen 
und ansehnlichem vakuolisiertem Plasma. Wenn die Entfaltung der 
Trophoserosa bei wrnalis auch die extremste Form angenommen hat, 
so ist sie doch bei den tibrigen Arten in prinzipiell gleicher Weise ent- 
wickelt. Die trophische Entfaltung der beiden Epithelien klingt mit dem 
Wachstum der Embryonen allmahlich ab. 

7. Im AnschluB an diese neuen und die friiher vom Verfasser be- 
schriebenen Falle einer verfriiht bei Cocciden einsetzenden Embryonal- 
entwicklung wird unser heutiges Wissen von der Entwicklung dotter- 
armer Insekteneier einer vergleichenden Betrachtung unterzogen. 
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I. Einleitung und Problemstellung 

Die meines Wissens erste wertvolle Beschreibung des Insektenthorax 
verfaBte SWAMMERDAM (1737). Seitdem interessierten sich viele Forscher 
fiir diesen Teil des Insektenk6rpers. Besondere Aufmerksamkeit wurde 
der oftmals von Art zu Art, ja selbst bei Individuen einer Art verschie- 
denen Fligelausbildung geschenkt. Wichtige Arbeiten tiber die thorakale 
Muskulatur und die Fliigelausbildung bei den verschiedenen Insekten- 
ordnungen und -arten stammen von AmaAns (1883—1885), Luks (1883), 
Voss (1903), Bauer (1910), SNoperass (1929 und 1935), Maxr (1938) 
und Larsen (1950). Uber Orthopteren liegen Arbeiten von Lanpots 
(1867/72), GraBER (1877), PerRUNKEWITSOH (1901), Reaun (1903) und 
Uvarov (1928) vor. Beitrage zur verschiedenartigen Fligelausbildung 
lieferten Karny (1912), Ramme (1951), ArzincER (1952) und THomas 
(1952, 1953). 
" * Herrn Prof. K. v. Friscm zum 70. Geburtstag gewidmet. 

** Dissertation der Naturwiss. Fakultaét der Universitat Miinchen. 
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ATzINGER (1952) und THomas (1952, 1953) verglichen bei Feldheu- 
schrecken kurz- und langfliigelige Arten miteinander und fanden, daB — 
sie sich in der Ausbildung ihrer Flugmuskulatur unterschieden. Hine 
Untersuchung der postembryonalen Entwicklung der Pterothoraxmusku- 
latur versprach daher aufschluBreiche Ergebnisse. Hinige Angaben 
hierzu finden sich bei Thomas (1953/54). Die der vorliegenden Arbeit 
zugrunde liegende Frage lautet: Welchen Verlauf nimmt die postembryo- 
nale Entwicklung, die zur verschiedenen Ausbildung der Flugmuskeln 
und der Fliigel bei kurz- und langfliigeligen Arten fiihrt ? Herrn Prof. Dr. 
W. Jacoss danke ich herzlich fiir die Stellung des Themas und fiir das 
rege Interesse an der Fortentwicklung der Arbeit, ebenso dem Direktor 
des Zoologischen Instituts der Universitat Miinchen, Herrn Prof. Dr. 
K. v. Friscu fiir die Uberlassung eines Arbeitsplatzes sowie fiir die mir 

-wihrend der Arbeit zuteil gewordene Unterstiitzung. 


II. Material und Methoden 

Ich untersuchte zunichst Locusta migratoria migratorioides (Rch. Frm.) aus einer 
Zucht des Zoologischen Instituts (Haltung bei etwa 36° C; Ablage der Hier in feuch- 
tem Sand), und zwar die Prolarve, alle 5 Larvenstadien und die Imago. Die Dauer 
der einzelnen Larvenstadien ist stark temperaturabhangig und sehr variabel 
[vgl. auch VocEn (1952) und WiesmMareR (1953)]. Um Fehlbestimmungen der 
Stadien auszuschlieBen, hielt ich die Tiere einzeln in Glasrdhrchen; trotz gleicher 
Haltungsbedingungen variierten die Haiutungsintervalle betrachtlich. Das Heran- 
nahen der Hautung ist aber an dem Einstellen der Nahrungsaufnahme gut zu 
erkennen. Ich fixierte die Larven gleich nach der Hautung, wahrend der Haupt- 
freBperiode und nach Einstellen der FreBtatigkeit, also vor der nachsten Hautung. 

Ich verfolgte ferner die postembryonale Entwicklung bei Mannchen und Weib- 
chen einiger heimischer kurz- und langfliigeligen Arten, und zwar bei Huthystira 
brachyptera OcskK., die im weiblichen Geschlecht extrem kurzfliigelig ist, bei Chor- 
thippus parallelus, einer Art mit beim Mannchen gut entwickelten Vorderfliigeln 
und stark reduzierten Hinterfliigeln, und bei Gomphocerus rufus L., deren beide 
Fliigelpaare in beiden Geschlechtern gut ausgebildet sind. Die Larven bzw. Gelege 
sammelte ich alle aus der Umgebung von Miinchen in den Jahren 1953—1955 
(Haltung der Larven bei 25°C und etwa 80% relativer Feuchtigkeit). Alle drei 
heimischen Arten haben 4 Larvenstadien (vgl. auch Wimsmarer 1953). Merk- 
wiirdigerweise ist die Aufzucht der heimischen Arten schwieriger als die von 
L. migratoria. Renner (1951) gelang dies tiberhaupt nicht. Auch mir starben 
30—35% aller Larven vor Erreichen des Imaginalstadiums. 

Wegen der hohen Sterblichkeit der in Gefangenschaft gehaltenen Larven und 
Imagines fing ich laufend Freilandtiere und fixierte sie. In vergleichenden Unter- 
suchungen an einander entsprechenden Entwicklungsstadien von Freilandtieren und 
Laboratoriumstieren konnte ich keinerlei morphologische und anatomische Unter- 
schiede feststellen, die tiber die normalen individuellen Unterschiede hinausgingen. 

Samtliche Tiere wurden in 70%igem Athylalkohol fixiert. Zur Untersuchung 
spaltete ich das Tier lings, schmolz die Halften in ein Wachsbecken ein und prapa- 
rierte, ebenfalls unter 70%igem Alkohol, beide Seiten unter einem Leitz-Binokular 
mit eigens hergestellten feinen Geriiten. Die Zeichnungen sind meist mit Hilfe eines 
Leitz-Zeichenprismas, bei gréBeren Formen mit einem Leitz-Projektionsapparat 
angefertigt. Wegen der sehr verschiedenen GréBe der Objekte muBte ich fast fiir 
jede Zeichnung einen eigenen Mafstab wahlen. 
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III. Untersuchungen an Locusta migratoria migratorioides 


Das Skelett der Imago 


Die Ergebnisse meiner Untersuchung am Skelett von Locusta migra- 
toria migratorvoides stehen im Kinklang mit denen von ALBRECHT (1953). 
Von kleinen Unterschieden abgesehen finden Snop@rass (1929) bei 
Dissosteira carolina und ATZINGER (1952) bei Psophus stridulus abnliche 
Verhaltnisse. Das Thoraxskelett von Gryllus domesticus (Voss 1905) ist 
in mancher Hinsicht etwas anders gestaltet. 


Die Entwicklung des Skelettes wihrend der Larvenzeit 


Am Sternum findet man die geringsten Veraénderungen. Bis zur 
3. Larve ist lediglich die Grenze zwischen Basisternum und Sternellum 
des Metathorax deutlicher zu sehen als in den darauffolgenden Larven- 
stadien. Auch die Pleuren zeigen von der 1. bis zur 5. Larve keine Ver- 
anderung. Gegen Ende des letzten Larvenstadiums lassen feine Farbungs- 
unterschiede und Verdickungen an der Innenseite der Pleuren die Um- 
risse der pleuralen Fligelgelenkstiicke sowie des pleuralen Fliigelgelenk- 
kopfes erkennen. 
_ Die Leisten und Nahte des imaginalen Tergums sind schon am 
Tergum der 1. Larve auffindbar; sie sind zumindest durch unterschied- 
liche Farbungen angedeutet. Der seitliche Rand des Tergums iiberlappt 
die Pleuren bei der Prolarve nur déuBerst wenig. Wahrend der Hautung 
zur 1. Larve werden die Fliigelanlagen erstmals deutlicher erkennbar. 
Ihre GréBe nimmt bei den zwei folgenden Hautungen zu. Die Fliigel- 
lappchen drehen sich wahrend der Hautung zum 4. Larvenstadium um 
ihre Ansatzstelle am Tergum um einen Winkel von 180°. Eine Drehung 
um die Langsachse des Fliigellappchens kann dabei nicht erfolgen, da 
keine Gelenkverbindung zwischen Fliigellappchen und Tergumrand vor- 
liegt. Das Ergebnis dieser Drehung ist, daB die bisher den Pleuren zu- 
gewandte Innenseite der Fliigellappchen zur AuBenseite geworden ist 
und ihre Spitzen nun nicht mehr nach ventral sondern nach dorsal zeigen. 
Vor der Drehung liegen die Vorderfliigelanlagen lateral, nachher median 
‘von den Hinterfliigelanlagen. Die Fliigelgelenkstiicke, sowie die fiir die 
Imago typische Gliederung des Tergumrandes, sind auch im 5. Larven- 
stadium noch nicht ausgepragt. 

Die duBeren Nahte und die entsprechenden inneren Leisten sind vom 
4, Stadium ab leichter erkennbar und bei der 5. Larve fast so gut aus- 
gebildet wie bei der Imago. Erwahnenswert ist auch die Ausbildung 
der Phragmen. Von der Prolarve bis zur 2. Larve einschlieBlich sind 
nur die relativ breiten Antecostalrinnen feststellbar. Die erste Anlage 
der Phragmen beginnt im 3. Larvenstadium durch eine immer starker 
 werdende Einfaltung der Antecostalrinnen. Diese Entwicklung schreitet 
35* 
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Abb. 1. Prolarve von Locusta 
migratoria migratorioides 
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Abb.{2a. Prolarve von Loc. migr. migratorioides, innerste 
Muskelschicht des Pterothorax.. (I = Prothorax; II = 
Mesothorax; III = Metathorax. dlm = dorsale Lings- 
muskulatur; dvm = Dorsoventralmuskulatur; vlm = 
ventrale Langsmuskulatur; ism = Intersegmentalmusku- 
latur; ifm = Pleurosternalmuskel; zm = Pleurosternal- 
muskel; bm = sternale Beinmuskulatur) 
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Abb. 2b. Prolarve von Loc. migr. migr., innerste Schicht 
der Pterothorax nach Entfernen der dlm- und ylm- 
Muskulatur 


bei der 4. und 5. Larve fort und fihrt 
zu den machtig entwickelten Phragmen 
der Imago. Einzelheiten zur Entwicklung 
der Fliigel werde ich bei den Larven- 
stadien besprechen. 


Die Muskulatur der Prolarve 


Als Vorbilder dienten mir die Unter- 
suchungen an Imagines von SNODGRASS 


bei Dissosteira carolina, 
Maxt bei Locusta migra- 
toria manilensis, V OSs bei 
Gryllus domesticus und 
ATZINGER bei Psophus 
stridulus. | Ausgehend 


' von der Imago prapa- 


rierte ich, die Entwick- 
lung riickwarts verfol- 
gend, alle Stadien ein- 
schlieBlich der Prolarve. 
Ich beginne mit der Be- 
schreibung der Prolarve 
(Abb. 1). 

Um einen Vergleich 
der Muskeln durchfih- 
ren zu kénnen, legte ich 
6 geschatzte Stiarke- 
grade fest: sehrschwach, 
schwach, mittelstark, 
maBig stark, kraftig 
(= stark) und sehr kraf- 
tig. Unter Starke eines 
Muskels verstehe ich die 
relative Ausbildung die- 
ses Muskels bezogen auf 
das jeweilige Tier und 
Stadium. 


Kin schwieriges Pro- 
blem war die Benennung 
der Muskeln. Lange Zeit 
hielt ich mich an die 
Numerierung von Snop- 
GRASS; die zusatzlich 
gefundenen Muskeln 
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kennzeichnete ich durch Indices. Da mich dies nicht zufriedenstellte 
und durch Vergleich der Bezeichnungen von SNope@Rass, Max1, Voss 
und WEBER immer mehr Schwierigkeiten auftraten, entschloB ich mich 
zu einer zum Teil ergénzten Nomenklatur in enger Anlehnung an 
WEBER (vel. FULLER 1955, 
Wirtia 1955). In den Ta- 
bellen 1 und 2 sind die 
Meso- und Metathorax- 
muskeln der Prolarve zu- 
sammengestellt und die 
Bezeichnungen gleichzeitig 
den anderen Nomenkla- 
turen gegeniibergestellt. 
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Die Entwicklung der Musku- 
latur von der 1. Larve bis zur 
Imago 


1. Larve. Sie zeigt am Timm 
3 ~ Abb. 2c. Prolarve von Loc. migr. migr., Pleural- 
Meso- und Metatergum be muskulatur, sichtbar nach Entfernen"der dlm-, dvm-, 


reits 2 kleine Lappchen, die vim- und bm-Muskulatur 
ersten Fliigelanlagen. Ab- 
gesehen von der Flugun- 
fahigkeit ist sie genau so 
beweglich wie die Imago. 
Sie kann sogar ausgezeich- 
net springen. 

In der dim-Muskulatur 
zeigen sich nur kleinere Ver- 
anderungen. dim, ist etwas 
breiter geworden, ohne aber 
an Dicke szuzunehmen; 
dim, ist unverandert; dlm,, 
etwas schwacher geworden, 
lé8t_deutlich gen. 2. Ast Abb. 2d. Prolarve von Loc. migr. migr., &uBerste 
erkennen, der dicht neben pm-Muskulatur 
II dvm, inseriert. 

Auch in der dvm-Muskulatur sind keine wesentlichen Abweichungen 
zu verzeichnen. dvm, , sind praktisch gleich geblieben, ebenso dvm, ;; 
dagegen bemerkt man bei dvm, eine leichte Starkezunahme. Die pm- 
Muskeln haben sich ebenfalls kaum verdndert; etwas zarter ist lediglich 
pm,, geworden. Auffallender sind die Veraénderungen nur in der vim- 
Muskulatur. Wahrend vim, seine Starke nahezu beibehalten hat, zeigen 
besonders vim, und auch vim, einen leichten Riickgang. Eine Ausnahme 
macht hier IT ifm, der fast noch kraftiger geworden ist. Die Beinmuskeln 
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542 Prrer WIESEND: 


(bm) zeigen nahezu die gleiche Ausbildung wie bei der Prolarve; 
etwas feiner sind nur II bm, und III bm, geworden. 


ee \v it 


mes 


Abb. 3a—d. Loc. migr. migr., 3. Larve, 
Pterothorax-Muskulatur 


Durch den prall ge- 
fillten Darm sind die 
Muskeln mehr _ oder 
weniger an die Wand 
gedriickt. Jeder Kinzel- 
muskel steht praktisch 
fiir sich zwischen Driisen, 
Tracheen, Fettgeweben, 
dem Nervensystem und 
den Verdauungsorganen. 

2. Larve. AuBer 
an einer geringfiigigen 
GréBenzunahme _ gegen- 
iiber der 1. Larve erkennt 
man das 2. Larvenstadium 
an der Abwinkelung der 
Fliigellappchen nach 
hinten und auBerdem an 
den Hinterleibsanhangen. 
Auch das Tympanal- 
organ, das bei der 1. Larve 
noch kaum zu sehen ist, 
beginnt sich zu differen- 
zieren. Die dlm-Musku- 
latur &hnelt stark der 
der 1. Larve. Bemerkens- 
wert ist eine, wenn auch 
nur geringe Stéarken- 
zunahme der _ indirek- 
ten, tergosternalen Flug- 
muskeln IIdvm,, und 
III dvm,, wahrend die 
dvm-Beinmuskeln nahe- 
zu unverandert geblieben 
sind. Der III ism setzt 
nun an der oberen, proxi- 


malen Ecke des Tympanalorgans an. Es handelt sich dabei allerdings 
nicht um eine Verschiebung des Ansatzpunktes, die ich in keinem 
Fall beobachten konnte. AuBerdem ist er, wie auch II ism, schwicher 
geworden. Etwas dicker dagegen als bei der 1. Larve ist in der 
pm-Muskulatur II pm,, II pms, IIT pm, und besonders III pm;. AuBer- 
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gewohnlich schnell wurden II ifm, II bm, und III bm, zu einem sehr 
zarten Bindel reduziert. Sieht man von diesen Feinheiten ab, so zeigt 
das Muskelbild noch sehr viel Ahnlichkeit mit dem der 1. Larve. 


3. Larve. (Abb. 3a—d.) 
AuBerlich ist das 3. Larven- 
stadium sehr leicht an der 
Verlingerung der Fliigelstum- 
mel, an der GréS8enzunahme 
und an den Hinterleibsanhangen 
za erkennen. Auch das Muskel- 
bild ist so typisch, daB eine 
Verwechslung mit dem 2. Lar- 
venstadium kaum méglich ist. 
Denn im Gegensatz zu diesem 
beriihren sich bei der 3. Larve 
die Einzelmuskeln vielfach, da 
sie an Starke betrachtlich zu- 
genommen haben. Auch haben 
sich die antecostalen Rinnen 
schon so stark eingefaltet, daB 
man sie als die ersten Anlagen 
der Phragmen ansprechen kann. 
Demzufolge ist der dlm, im 
Meso- wie im Metathorax recht 
erheblich starker, vor allem 
dicker geworden ;dlm, , machen 
diese Entwicklung nicht mit. 
Erheblich machtiger ist jetzt 
auch die gesamte dvm-Musku- 
latur. In erster Linie IT dvm, , 
und ITT dvm,, aber auch dvm, ; 
sind breiter als im  vorher- 
gehenden Stadium. Dasselbe 
trifft auch fiir die gesamten 
pm-Muskeln zu. Die Entwick- 
lung des pm, schreitet der- 


2 / y 


i 
N 


( 
\ 


\ 


Abb. 3d 


jenigen der anderen pm-Muskeln voraus; er ist jetzt nahezu genau so 
stark wie pm,. Im Gegensatz dazu beginnt sich in der vim-Muskulatur 
eine Reduktion bemerkbar zu machen, von der nur I vlm, eine Ausnahme 
macht. Am wenigsten scheinen die bm-Muskeln von diesem Umbau 
betroffen zu sein; sie bleiben fast gleich, mit Ausnahme von bm,. 

4. Larve. Die Fliigel sind jetzt keine Anhingsel des Tergums mehr, 
sondern durch die frither (S. 531) beschriebene Drehung selbstandige 
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Gebilde. Aktive und passive 
Bewegung dieser ,,Fliigel“ 
ist freilich noch unméglich ; 
versucht man, sie zu be- 


Wve sm wegen, so knicken sie oder 
Ny AY reiBen an ihrer Ansatzstelle 
am Tergit ab. 


Das innere Bild ist 


wy @ ZA noch geschlossener als im 

A Ns vorherigen Stadium. Durch 

die weitere Ausbildung der. 

Lvling ving Boma: Phragmen hat dlm, wieder 
Nees etwas an Starke zunehmen 

kénnen. Die Einbeziehung 

intand der postnotalen Platte hat 

nh im Metathorax aufSerdem 


eine Langenzunahme be- 
wirkt. Deutlich ist die 
Breitenzunahme der dvm- 
Muskulatur. Ii dvm, , und 
II dvm, haben die Muskeln 
dvm, und dvm, tiberholt 
und die Starke von dvm, 
erreicht. Ahnlich, wenn 
auch nicht ganz so auffallig, 
ist es bei den pleuroster- 
nalen pm-Muskeln. Die 
Zweibiindeligkeit des pm, 
kann man hier besonders 
schén durch die leichte 
Uberkreuzung beider Mus- 
kelziige sehen. Sehr 
schwach und zart ist pm,, 
geworden. Auch im Bereich 
der vlm-Muskeln hat die 
bereits im vorigen Stadium 
angebahnte Reduktion, mit 
Ausnahme von I vim,, 


Abb. 4a—f. Loc. migr. migr., 5. Larve, + . 
Pterothonaxvusewater weiter zugenommen, Die 


bm-Muskeln bleiben un- 

verandert. Sehr schwer zu finden ist lediglich der duBerst zart ge- 
wordene bm,. 

5. Larve (Abb. 4a—f). Dieses Larvenstadium kann man gut von 

Larve 4 unterscheiden. Abgesehen von der schon beachtlichen GréBe 
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des Tieres, zeigen die Fliigelanlagen bereits den spéiteren Grundbauplan. 
Das Fligelgelenk fehlt freilich noch véllig, doch kann man bei Altlarven, 


die kurz vor der Imaginalhautung 
stehen, die Gelenkstiicke schon 
durchschimmern sehen. Eine Be- 
wegung der Fligelstummel ist 
daher nach wie vor unméglich. 


Konnte man im Stadium vor- 
her die einzelnen Muskeln noch 
gut mit den Augen verfolgen, so 
bereitet es hier schon erhebliche 
Schwierigkeiten. Man mu8 mit 
einer feinen Nadel die  ver- 
schiedenen Biindel trennen, um 
GewiBheit tiber das AusmaB der 
Einzelmuskeln zu erlangen. Auf- 
fallend ist die gewaltige Zunahme 
des dim, in beiden Thorakalseg- 
menten. Die dim, ;-Muskeln da- 
gegen erfahren besonders im 
Metathorax eine weitgehende Re- 
duktion und k6énnen sogar ganz 
fehlen. Absolut dominierend unter 
den dvm-Muskeln sind II dvm, , 
und ITI dvm,; sie haben auch den 
dvm, an Starke tibertroffen. Das- 
selbe gilt bei der pm-Muskulatur 
fiir pm,, der hier pm, tiberfliigelt 
hat. 


Wahrend die Flugmuskulatur 
erheblich starker geworden ist, 
zeigen die Pleuralmuskeln pm,, 
pm, und pm,, eine Neigung zur 
Riickbildung. Diese Tendenz zeigen 
mit Ausnahme von I vim, auch 
alle vim-Muskeln, ebenso III ism. 
Die Beinmuskulatur hat sich kaum 
verindert. Auferst schwierig ist 
es, die bm,-Muskeln unbeschadigt 


So 
wey. 


> | 


i 


frei zu praparieren, da sie nur hauchdiinn sind. Recht schwach ist 


auch IIT vtm geworden. 


Im Skelett findet man kleine Veranderungen. An der Ansatzstelle 
vom pm, und pm, kann man wulstartige Leisten am oberen Rande des 


Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 46 


36 
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Episternums feststellen, ebenso im Epimerum am Insertionspunkt 


von pm3. 


Imago (Abb. 5a—e). Das erwachsene Tier unterscheidet sich von 
der Nymphe weniger durch die GréBe und Farbung als hauptsachlich 


YA 


Pe 
ENS 
ely LY RN 
Hbmy Tim; a bm, Wbm, 


b 


Abb. 5a—e. Loc. migr. migr., Imago (alt), 
Pterothorax-Muskulatur 


durch die vollausgebil- 
deten Fliigel. Bei der 
Imaginalhautung wer- 
den die weichhautigen 
Fliigel aus den sie um- 
hiillenden Scheiden ge- 
zogen und durch den 
Blutdruck ausgebreitet. 
Nach etwa 4/, Std sind 
sie erhartet und ge- 
brauchsfertig. Bei der 
letzten Hautung werden 
auch die Gelenkstiicke 
frei und funktionsfahig. 
Im Normalfall bedeckt 
jetzt der Vorderfliigel 
den Hinterfligel. 

Im Zusammenhang 
damit hat sich auch im 
Inneren manches_ ge- 
andert. In beiden Seg- 
menten ist der dim, zum 
starksten Muskel ge- 
worden. Nur wenig an 
GroBe stehen ihm die 
II dvm, , und III dvm, 
nach. Sie haben an 
Volumen alle anderen 
Muskeln weit  iiber- 
troffen. Durch die enorm 
starke Entwicklung von 
dlm,, IT dvm,, III dvm, 
und III dvm, ist die 


gesamte Muskulatur so kompakt, da8 sie vdéllig einheitlich aus- 
sieht. Nur mit groBer Sorgfalt gelingt es, die einzelnen Muskeln 
unversehrt zu isolieren und ihren genauen Verlauf festzustellen. 
Im Mesothorax ist z. B. der dvm,; vollstaéndig in den Hinter- 
grund gedringt worden. Erst nach Entfernung von dvm, wird er 


sichtbar. 
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Aus den beim vori- 
gen Stadium erwéhnten 
wulstartigen § Leisten 
’ haben sich Fliigelgelenk- 
stiicke herausgebildet. 
Dadurch andert sich der 
Verlaufderpm-Muskeln. 
So setzen pm, und pm, 
jetzt am 1. Basalare 
(1 Ba) an und pm, am 
Subalare (Sa). Im Meta- 
thorax inseriert pm, am 
1. Basalare (1 Ba), pm, 
am 2. Basalare (2 Ba) 
und pm, am Subalare 
(Sa). Auch im Meso- 
thorax gibt es ein 
2. Basalare, wie bereits 
. beschrieben, aber ohne 
Muskelansatz. pm, ist 
in beiden Segmenten 
sehr umfangreich ge- 
worden. Wahrend im 
Mesothorax bei der 
vim-Muskulatur kaum 
eine Veranderung wahr- 
zunehmen ist, ist sie 
im Metathorax tiber- 
raschend stark redu- 
ziert. 

Bei einem Vergleich 
mit der Nymphe 
(Abb. 4a—f) muB iiber- 
-raschen, daBf bei der 
Imago eine Reihe von 
Muskeln, die die Nym- 
phe besitzt, fehlt (die 
Zeichnung stellt ein 
etwa 14 Tage altes Tier 
dar). Es handelt sich 
um folgende Muskeln: 
II dim, III dim, 3, pm,, 
: II pms, PMy, PM 9, 


yy 


Of , is 


Abb. 5c 
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TI ism, II ifm, IIT ism, bm, und III vtm. Was ist das Schicksal dieser 
Muskeln ? 

Zunichst vermutete ich, daB diese Muskeln bei der Hautung ver- 
loren gehen. Bei einer frisch gehdéuteten Imago sind jedoch alle schon 
14 Tage nach der Hautung nicht mehr auffindbaren Muskeln vorhanden. 
Diese werden also nach der Imaginalhautung reduziert. 


Beginn und Dauer der Muskelreduktion bei der Imago 


Tabelle 3. Pterothorax-Muskeln bei Locusta migratoria migratorioides 


-+-_ = Muskel vorhanden. (++) = Muskel nicht immer vorhanden oder sklerotisiert. 
— = Muskel nicht vorhanden. 


Imago Imago 
Meso- Larve | Larve Larve | Larve 
thorax | I—éif Be fe ores | gee Miata ee 
jung alt jung alt 
= 


TT dims (ytkD ley esis) cheegesel arta 
II dim, + + + + | Ildim, + (+) | (4) — 
Tl dim, Wee |) Pryce) fee dbo, |e Ene 
Iidvm, | + + ++ + III dvm, + + — _ 
II dvm, + + — + Iii dvm, + + + + 
IIdvm,}] + + + + IIT dvm, + _ - + 
IIdvm; | + ae Er + TIT dvm, ng op Sb “a 
II dvm, + + + + III dvm, = + + + 
Iidvm, | + 9 Fin ci 
I pm, in an + + III pm, sie a = bs 
Il pm, ae aI ate = III pm, i =F == == 
II pm; te or ae + | ITpm, st +; + + 
Il pm, si se “hs — | IlIpn, os a a = 
II pm; a - “+ + | III pm, oat a ae a 
IT pm, <r “rr sid a TIT pm, ae “ + + 
II pm, “f tr Si + | Ilpm, sf, + + ao 
II pm, a tr t: — | Ulpm, ni 4s <5 a 
IT pmy a6 = “fn re TIT pmo ye ci A = 
II pmyo 12 Ae ae = 

Tvim,.} + a “ar at vim, | + oF srr Wel) 

I vim -|- + + Ii vi 

t a ip i + i ‘ee te a a (+) 

Tism “+ Tri pe 
IL ism + i s i Pe *n cs 3 
TI ifm + a — III vtm oL ae = ede 
II zm + a “fe re III zm + ee ee Bi 
It bm | \ ee anita, | tae ie bm 28 
bm, + | eee {OC aaier re baie | ae ih i 3 
Ibm, ag. | cao teee © seme CEL bmg: 1) ST beetle alee 
IT bm, “H + + + | Ibm, a + + aa 
II bm, = + + — | Iibn, - = ae ai 

III bm, + si “ oss 


; _Um den Beginn und die Dauer der Muskelreduktion in der Imago zu klaren, 
fixierte ich O—100 Std nach der Imaginalhautung stiindlich ein Tier. Zur Sicherheit 
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untersuchte ich auch noch Tiere von 5—15 Tagen, fixierte aber nur mehr im Tages- 
abstand. 

Bei Tieren von 1—15 Std ,,Alter’ konnte man fast keine Veranderung 
wahrnehmen, dann aber beginnt eine langsame, stetig fortschreitende 
Reduktion. Nach ungefahr 2 Tagen (etwa 50 Std) waren die betreffen- 
den Muskeln héchstens noch ?/, so kraftig wie anfangs, nach 3 Tagen 
kaum mehr halb so stark und nach etwa 4 Tagen (95—100 Std) konnte 
man sie nur mehr sehr schwer finden. 4—5 Tage nach der Hautung sind 
sie beinahe vollkommen eingeschmolzen. Ebenso geht die Faserstruktur 
des Muskels Schritt fiir Schritt verloren. Bei einem etwa 3 Tage alten 
Tier ist, bei 100facher binokularer VergréBerung, keine Faserstruktur 
mehr zu erkennen. Wii8te man nicht, daB an dieser Stelle ein Muskel 
zu suchen sei, wiirde man ihn leicht als Bindegewebsfaser ansprechen. 
In Einzelfallen konnte ich Muskelreste bis zum 15. Tag nach der letzten 
Hautung nachweisen. 

Anfangs scheinen, auBer den bereits erwahnten Muskeln, auch 
IT vim, und II vlm, vonder vollkommenen Reduktion ergriffen zu werden. 
- Doch verschwinden diese beiden nie, sondern sklerotisieren im Laufe 

des Imaginallebens, d. h. sie verlieren ihre Faserstruktur und verwandeln 

sich in bandartige, sklerotisierte Gebilde. 

Die Tabelle 3 gibt einen Uberblick tiber die bei den Larven bzw. 
bei der Imago vorhandenen Pterothorax-Muskeln. ; 


IV. Die Entwicklung der Muskulatur bei Gomphocerus rufus L., 
Chorthippus parallelus Zerr. und Euthystira brachyptera Ocsk. 


Die 3 Arten unterscheiden sich durch die verschiedene Ausbildung 
der Fliigel. Diese sind bei Gomphocerus rufus gut ausgebildet, bei den 
Mannchen von Chorthippus parallelus und Euthystira brachyptera sind 
die Vorderfliigel wesentlich linger als die Hinterfliigel, wahrend bei den 
Weibchen von Chorthippus parallelus und Huthystira brachyptera beide 
Fliigelpaare kurz baw. sehr kurz sind (ATzINGER 1952). Die Geschlechter 
der Larven kann man gut am Sternum der letzten Hinterleibssegmente 
erkennen (SperT 1930, WiEsMATER 1953). Wie bereits erwahnt, finden 
wir hier, abgesehen von der Prolarve, nur 4 Larvenstadien und 1 Imagi- 
nalstadium. Ich habe alle Larvenstadien (einschlieBlich Prolarve) sowie 
die Imagines von Gomphocerus rufus 3, Chorthippus parallelus 3 und 
Euthystira brachyptera 2 prapariert und gezeichnet. Die jeweiligen Ge- 
schlechtspartner wurden zwar auch prapariert, aber nicht gezeichnet, 
da sie lediglich geringfiigige Unterschiede aufwiesen. 

1. Larve (Abb. 6a—b, 7a—b, 8a—b). Die auBeren Fligelanlagen 
der 1. Larven sind kleine Anhangsel des Tergums, wie bei Loc. mgr. 
Trotz der nahezu gleichen Gréfe und Farbung gibt es typische Merkmale 
an denen man, mit einiger Ubung, die 1. Larven auch im Freien unter- 
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scheiden kann. Huth. brachyptera hat meist auf den Fliigelanlagen zwei 
dunkle Punkte, Chorth. parallelus einen vom Kopf bis zam Abdomenende 
durchlaufenden dunklen Streifen an den Flanken und Go. rufus, als 
Keulenheuschrecke, ein keulenférmig verdicktes Fiihlerende, das aber 


=i 
ivy 
=e SD 


beim @ oft nur sehr 
schwach ausgebildet ist. 
Leider sind diese Merk- 
male nur relativ und 
kénnen oft fast ganz 
fehlen. 

Der Muskelbau der 
1. Larven stimmt bei 
den 3 Arten weitgehend 
tiberein. Man findet alle 
bereits von Loc. migr. 
her bekannten Muskeln 
wieder. Der groBe dim, 
ist tiberall gleich ausge- 
bildet. Bei Huth. brachy- 
ptera ist er héchstens 


Lad 
AN wy! ein wenig durchsichtiger 
re h AWN : ; 


y \j WS Sy als bei beiden anderen 
\\ U\S ‘ Arten. Der dvm, , ist im 
\Yss Mesothorax nur ein ein- 

Wa ziger feiner Muskelzug. 


Ich konnte ihn selbst bei 
starkstméglicherVergr6- 
Berung—etwa 150fach— 
nicht in 2 Muskeln tren- 
nen. Die gesamte an- 
dere dvm-Muskulatur 


7mm ° 
b zeigt —- wenn man von 
Abb. 6a u. b. Gomphocerus rufus- 3,1. Larve, Pterothorax- gewissen individuellen 
Muskulatur 


Schwankungen absieht — 
keine Unterschiede zwischen den behandelten Arten. Der pm, ist ge- 
nau so zart wie dvm,. Sonst sind die pm-Muskeln iiberall fast gleich 
kraftig. Ich gehe weiterhin vor allem auf die indirekten und direkten 
Fligelmuskeln (dlm,, dvm, , und pm,) ein, da sowohl bei der der vilm- 
als bei der bm-Muskulatur die Entwicklung nahezu wie bei Loc. migr. 
verlauft. 

2. Larve. Die auBeren Fligelanlagen der 2. Larven entsprechen wieder 
ganz denen von Loc. migr. Man findet eine Abwinkelung nach hinten 
und schrég nach unten um etwa 45° und auBerdem eine geringe Ver- 
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langerung. Artunterschiede in den Fliigelanlagen sind mit freiem Auge 
nicht feststellbar. In der Muskulatur sind die Unterschiede bei den 
3 Arten so geringfiigig, daB man noch nicht mit Sicherheit entscheiden 
kann, welche Art langfliigelig wird und welche nicht. Erst wenn 
man mehrere Indivi- 
duen untersucht — ich 
praparierte von jeder 
Art durchschnittlich 10 
Tiere —, findet man ge- 
wisse Feinheiten, die auf 
eine kiinftige Lang- oder 
Kurzfliigeligkeit der be- 
treffenden Art hindeu- NN 
tet. Der verhaltnismaBig 
breite dlm, ist sowohl bei 
Go. rufus als auch bei 
Chorth. parallelus etwas 
_kraftiger als bei Huth. 
brachyptera. Auch dvm, 
und pm, sind etwas leich- 
ter zufinden als bei Huth. 


brachyptera. Eine Tren- ” Ce! Bian!) 
nung des II dvm, vom Ae U\NIN 
II dvm, gelang mir nur AK \ 
bei Go. rufus in 3 von WN \ N 


10 Fallen und auch da 


\\ \ 
andere dvm und die pm- 
im selben Stadium bei thorax-Muskulatur 
um ihre Basis; sie bleiben auch hier noch vollkommen unbeweglich. 


\ VN, ——- 
erst gegen Ende des Sta- ANY AN \\ 
diums (die Zeichnungen R\) ( 
stellen immer etwa den \ Is J 

\\ 

Muskulatur ist bei allen 
Loc. migr. 
Die artspezifischen Unterschiede der Fliigelscheiden reichen zu einem 


Zustand mittenzwischen \\ CS 
2 Hautungen dar). Die SL ¥ 
\ 
3 Arten gleich gut ent- 
wickelt, fast besser als Abb. 7a u. b. Chorthippus parallelus- 3, 1. Larve, Ptero- 
3. Larve. Die Fligelanlagen machen im 3. Larvenstadium die bei 
Loc. migr. fiir das 4. Larvenstadium beschriebene Drehung von 180° 
sicheren Bestimmen nicht aus. Mit Hilfe der recht verschiedenen Farbung 
~ der einzelnen Arten ist dies jedoch méglich. Die rufus-Larven sind alle 
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verhaltnismaBig dunkel und besitzen die erwaéhnte Fihlerkeule, die 
parallelus-Larven zeigen fast immer eine scharf abgesetzte schwarzgelbe 
Linienzeichnung, wahrend die brachyptera-Larven im allgemeinen eine 
griinliche Farbténung und ein sehr spitzes Kopfprofil besitzen. 

In der Ausbildung der 
kiinftigen Flugmuskula- 
tur treten im 3. Larven- 
stadium Unterschiede 
zwischen den _ behandel- 
ten Arten auf. Bei rufus 
beginnen sich die Phrag- 
men zu entwickeln. Da- 
durch breitet sich der 
dim, kraftiger aus. Auch 
bei parallelus hat er an 
Starke etwas zugenom- 
men. Sehr dimn geblie- 
ben ist er nur bei brachy- 
a ptera. Besser  sichtbar 


sind die Veranderungen 
aoe MN « 
l hI SS 
KAUN 


v/f dlmy 


7mm 


beim II dvm,, und 
III dvm, sowie beim pm. 
Die Muskeln II dvm, 
und Ii dvm, sind jetzt 
gut voneinander zu tren- 
nen. Sie haben etwas 
verschiedene obere An- 
satzpunkte. Der direkte 
Fliigelmuskel pm, _ ent- 
wickelt sich artspezifisch 
verschieden. Er ist so- 
7mm wohl im Meso- wie im 


b . 
Abb. 8au.b. Huthystira brachyptera-°, 1. Larve, Ptero- Metathorax bei 2 ruf me 
thorax-Muskulatur am kraftigsten, ist bei 


parallelus, mehr noch bei 

brachyptera, schwacher. Beim brachyptera-? scheint er auf der Ent- 

wicklungsstufe des 2. Larvenstadiums stehen geblieben zu sein. Die 

gesamte tibrige Dorsoventral- wie auch Pleuralmuskulatur steht hier 

auf einer Entwicklungsstufe, die am ehesten der 4. Larve von Loc. 
migr. entspricht. 

4. Larve (Abb. 9a—b, 10a—b, lla—b). Die Fliigelstummel der 

4. Larven zeigen bereits den spaéteren Grundbauplan der Fliigel. Gegen 

Ende des Larvenstadiums schimmern auch hier die Umrisse der Fligel- 
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gelenkstiicke undeutlich durch die Fliigelscheiden. Eine Bewegung der 
Fligelanlagen ist noch nicht méglich. Die Lange der Fliigelstummel ist 
zum Bestimmen der Arten neben der Farbung gut geeignet. Wie voraus- 
zusehen, sind die von rufus langer als die der beiden anderen Arten. 
Bei parallelus-3 und 
brachyptera-3 sind die 
Anlagen der Vorder- 
fliigel langer als die der 
Hinterfliigel. Die An- 
lagen der @9 sind 
wesentlich kiirzer. 

Die besonders starke 
Entwicklung einiger 
Flugmuskeln, die im 
3. Larvenstadium _be- 
gonnen hatte, geht auch 
in der 4. Larve weiter. 
Der groBe dorsale Langs- 
muskel (dlm,) tragt bei 
rufus seinen Namen zu 
Recht. Weit weniger 
kraftig ist er bei par- 
allelus. Bei brachyptera 
kann man ibn nur mehr 
mit groBer Vorsicht 
freipraparieren, da er 
ein hauchdiinnes Platt- 
chen geworden ist. In 
der Dorsoventralmusku- 
latur (dvm) nimmt 
II dvm, , und II dvm, 
bei rufus erheblich an 
Starke zu, ebenso pm. 


dim IWdim, 


if 
( aa uPns ( = 
\\ 


Diese Weiterentwick- Abb. 9a u. b. Gomphocerus rufus-3, 4. Larve, Ptero- 
lung machen die gleichen thorax-Muskulatur 


Muskeln bei parallelus 
nicht mehr mit. Sie bleiben auf der Entwicklungsstufe des 3. Larven- 
stadiums stehen, ahnlich wie die von brachyptera auf der Stufe des 
2. Larvenstadiums. Alle anderen dvm und pm-Muskeln zeigen eine 
normale GréBenzunahme, wie sie bei der 5. Larve von Loc. migr. be- 
schrieben wurde. Auffallende Verschiedenheiten bei den 3 Arten fehlen. 
Imago (Abb. 12a—b, 13a—b, 14a—b). Zur Priaparation zog ich 
' gundchst nur Tiere heran, die mindestens 14 Tage alt waren. Auch die 
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3 untersuchten einheimischen Feldheuschreckenarten haben wahrend 
der ersten Tage nach der Imaginalhautung noch die Muskulatur der 
Nymphe. Die Zahl der sich zurtickbildenden Muskeln ist die gleiche wie 
bei Loc. migr. Es handelt sich um: II dlm,, III dim, 3, pm,, IT pmg, 


FANN 
\\\\ 


Abb. 10a u. b. Chorthippus parallelus- 3, 4. Larve, Pterothorax-Muskulatur 


PMy, pM,9, ILism, ILifm, IITism, bm, und II vtm. Auch der Verlauf 
der Reduktion ist fast der gleiche. 


Der innere Bau spiegelt nun deutlich die 4uBeren Verhaltnisse wieder. 
Der relativ langfliigelige und recht gern und gut fliegende rufus (ATzIN- 
GER 1952) zeigt eine groBe Ahbnlichkeit mit Loc. migr. Nur sind die in- 
direkten und direkten Flugmuskeln nicht so kraftig ausgebildet wie bei 
Loc. migr., die bekanntlich wesentlich besser und linger zu fliegen 
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vermag. Etwas andere Verhiltnisse beobachtet man bei parallelus 
(AtziIncER 1952, THomas 1953). Der dim, ist zwar noch vorhanden 
und verlauft zwischen den sehr schwach ausgebildeten Phragmen, diirfte 
aber fiir die Wélbung des Tergums kaum in Betracht kommen 


\ o 


ys 


\\ 


Abb. lla u. b. Huthystira brachyptera- 9, 4. Larve, Pterothorax-Muskulatur 


(Tuomas 1953). Auch die indirekten dorsoventralen Flugmuskeln 
II dvm, , und III dvm,, sowie die direkten pm, sind wohl vorhanden, 
aber, wie erwahnt, auf der Entwicklungsstufe der 3. Larve stehen 
geblieben. ATzINGER (1952) findet sie tiberhaupt nicht mehr. Ks ist 
unwabrscheinlich, da8 sie fiir den Flug von Bedeutung sein kénnen. 


Ganz anders liegen die Dinge bei Huth. brachyptera (ATZINGER). Hier 
sind von der vollkommenen Muskelreduktion zusitzlich folgende Muskeln 
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ergriffen worden: 1. Der dorsale Langsmuskel dim, 2. die Dorsoventral- 
muskeln II dvm,, und III dvm,, 3. die Pleuralmuskeln pm, in beiden 
Segmenten. Die gesamten indirekten und direkten Flugmuskeln fehlen 
also vollstindig. Fiir einen eventuellen Flug stiinden, mit Ausnahme 
des sehr schwachen direkten Flugmuskels pm,, nur die Bein-Flugmuskeln 


ANY 


Abb. 12a u. b. Gomphocerus rufus- 3, Imago, Pterothorax-Muskulatur 


zur Verfigung. Die Flugpriifungen von ArzIncER bestatigen die Flug- 
untiichtigkeit dieser sehr kurz fliigeligen Art. 

Sehr interessant war fiir mich die Praparation zweier langfliigeliger 
Euth. brachyptera-29, die sehr gut ausgebildete Vorder- und Hinter- 
fligel hatten und sie wohl zum Fliegen zu gebrauchen wuBten. Leider 
kommen diese langfliigeligen Exemplare recht selten vor (ATZINGER 
1952). Unter etwa 1000 gesammelten Futhystira-29 fand sich ein 
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langfligeliges Tier. Dies unterschied sich von den Artgenossen nicht nur 
durch den Besitz langer Fliigel, sondern auch im Bau der Flugmuskulatur; 
sie war sehr gut ausgebildet, stirker als bei Go. rufus. Der dim, war 


Abb. 13a u. b. Chorthippus parallelus- 3, Imago, Pterothorax-Muskulatur 


starker, ebenso III dvm, und auch die pm,-Muskeln waren wohl ent- 
wickelt (ATzINGER 1952) (Abb. 15a u. b). Auch von parallelus fand ich 
ein langfliigeliges 9, das ich allerdings nicht praparierte. THomas (1953) 
konnte bei ihren langfliigeligen Stiicken von parallelus eine gut ent- 
wickelte Flugmuskulatur feststellen (vgl. Tabelle 4). 

Wieweit die Beinmuskeln dvm,, dvm, und dvm, in beiden Thoraxsegmenten 
am Flug beteiligt sind, 14Bt sich durch eine anatomische Untersuchung nicht klaren. 


Da ihre sternalen Ansatzpunkte an den Coxarandern fiir eine Deformation des 
- Tergums recht ungeeignet sind, ist eine Flugfunktion unwahrscheinlich. 


7 alm, 
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Tabelle 4. Zusammenstellung der Flugmuskulatur 


a) Reine Flugmuskeln, die bei kurzfliigeligen Formen beinahe vollkommenredu- 
ziert werden, 


Mesothorax Metathorax 


1. Indirekte Flugmuskeln IT dim, IIT dim, 
II dvm, IIT dvm, 
II dvm, 

2. Direkte Flugmuskeln . . II pm, IIT pm, 


(II pm;) (III pm,) 


b) Bein-Flug-Muskeln, die bei kurz- und langfliigeligen Formen gut ausgebildet 
sind und in den von mir untersuchten Fallen nie reduziert werden. 


Mesoth orax | Metathorax 


Direkte Beinflugmuskeln . . III pm, 


III pm, 


VY. Die GréBenzunahme der Fliigel, des Hinter-Femurs und des Prothorax 
wahrend der postembryonalen Entwicklung 


In jedem Larvenstadium ma8 ich bei je 15 Mannchen und bei 15 Weibchen 
die Lange von Vorderfliigel, Hinterfliigel, Femur und Prothorax. MeBart: 1. Imago- 


+—_—Prothoraxldnge ——» 
Vorderflugel- 
ie ee Minter tligel.. 


~__!! ‘lange 
-4 Mi 


Abb. 16. Loc. migr. migratorioides, 2. Larve, MeBart der Fliigelanlagen, Pronotum zum*Teil 
entfernt’ (abgeschnittenes Stiick gestrichelt) 


Vorderfliigel: Von der Basis der Costalader bis zur Fligelspitze. 2. Imago-Hinter- 
fliigel: Von der Basis der Costalader bis zur Fliigelspitze. Bei den Larven, die ja 
nur Fliigelstummel besitzen, nahm ich das Ma8 von der frontalen Spitze des An- 
satzpunktes am Tergum (Abb. 16 und 17) bis zum Ende des Stummels. 3. Hinter- 
femur: GroBte Lange. 4. Notum des Prothorax: GréBte Lange (Abb. 16). 
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Alle Messungen machte ich mit einem Leitz-Okularmikrometer bis auf 1/,5, mm 
genau. Aus den erhaltenen Mafen wurden die Mittelwerte und die Streuung berech- 
net (Tabelle 5 und Abb. 18 und 19). 


Vorderfligellange | 
Hinterfligellénge —————> 


Abb. 17. Loc. migr. migratorioides, 5. Larve. Kopf und Prothorax entfernt, um die 
Fligelansatzpunkte zu zeigen 


Noch besser als die Lingenmafe von Fliigel und Prothorax zeigt 
das Verhaltnis Vorderfliigel zu Prothorax bzw. Hinterfliigel zu Prothorax 


Tabelle 5. Ldngenmessungen an je 15 33 und 2° von 3 Feldheuschrecken-Arten 
M = Mittelwert; s + = Streuung (Femur = Hinterfemur) 


Gomphocerus rufus | Chorthippus parallelus | Huthystira brachyptera 
éM|s+ |9M|s+ 3M | s+ |omM|[s+]¢mM|s+ | 9M/ s+ 


1. Larve 
Absolute Langen 
inmm: 
Vorderfliigel }0,5 |0,1 | 0,44| 0,09] 0,62) 0,1 |0,5 | 0,09] 0,33 | 0,08 | 0,52 | 0,10 
Hinterfliigel | 0,48] 0,1 | 0,41} 0,09]0,6 |0,1 |0,5 | 0,09] 0,4 | 0,08) 0,53 | 0,10 
Femur 3,20 | 0,20) 2,72 | 0,18] 3,63} 0,19| 2,9 |0,18}3,0 |0,18|}2,8 |0,19 
Prothorax 1,02 | 0,08 | 0,87 | 0,07} 1,23 | 0,09} 0,95 | 0,09] 0,70) 0,09 | 0,9 | 0,08 
Relative Langen: | 
Vorderfliigel 
Prothorax | 927 | 0:09) 0,50 | 0,08] 0,50) 0,08 | 0,53 | 0,08 | 0,47 | 0,07 | 0,58 | 0,09 
Hinterfliigel 


Prothorax 0,55 0,09 0,47 0,09 0,49 0,08 0,53 0,09 0,57 0,09 0,59 0,10 
Hinterfliigel 
Vorderfliigel | 9-98) 9,03) 0,95 | 0,03) 0,97 | 0,05 | 1,00 | 0,02] 1,24 | 0,05) 1,05) 0,03 


2. Larve 
Absolute Langen 
in mm; 
Vorderfliigel | 0,81] 0,1 


> 0,69 | 0,08 | 0,69 | 0,09 
Hinterfliigel | 0,65 | 0,09 | 0,61 

3 

1 


0 0,58} 0,07] 0,7 | 0,08 
0,09 | 0,68 | 0,06 | 0, 

4 

1 


09 

10} 0,58 | 0,06 | 0,7 | 0,09 
20)3,7 |0,2 | 4,05) 0,21 
,08} 1,10} 0,07} 1,30) 0,07 


Femur 4,11 | 0,23 


0,20] 3,93 | 0,21 
Prothorax 1,35 | 0,08 


,27 | 0,06} 1,3 | 0,08 
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Tabelle 5 (Fortsetzung) 


Comphocerus rujus 


561 


horthippus parallelus | Euthystira brachyptera 


Cc 
8+ |oM/s+ 


é6M/st | 2M |} 9Mis+]/o¢M/s+ |] e@Mise 
Relative Langen:| 
Vorderfliigel 
“Brothomee 0,53 | 0,06 0,54|0,11 
Hinterfliigel 
s PEAbe 0,53] 0,09 | 0,54 |0,10 
Hinterfligel 
Vorderfliigel 1,00 | 0,04 1,00 | 0,04 
3. Larve 
Absolute Langen 
inmm: 
Vorderfliigel | 1,80| 0,09/ 1,80 | 0,10 1,60] 0,07| 1,50 0,13] 1,35 | 0,08) 1,13 | 0,09 
Hinterfliigel | 1,52| 0,12/1,6 | 0,09] 1,39| 0,04/ 1,40 | 0,10] 1,12] 0,05/ 0.95 | 0,07 
Femur —_|5,42| 0,18| 5,75 | 0,21| 5,51 | 0,18/ 6,15 | 0,2515,5 |0,19'5,9 | 0,22 
Prothorax | 1,97| 0,14| 2,1 | 0,15] 1,92| 0,07| 2,25 | 0,15| 1,86| 0,10) 1,95 | 0,12 
‘Relative Langen: 
Vorderfliigel | 9 90 | 0,10 0,86 | 0,10| 0,84/ 0,02| 0,67/ 0,10] 0,86/ 0,06 0,58 | 0,09 
Prothorax 
Hinterfliigel 
“Prothorag | 0279 0.09] 0,76 | 0,09] 0,73 | 0,02 0,62 0,09] 0,60) 0,05 | 0,49 | 0,80 
Hinterfliigel 
Vorderfligel | %86| 0,04! 0,89 | 0,03] 0,90 | 0,04] 0,93 0,03] 0,73] 0,03) 0,85 0,03 
4, Larve 
Absolute Lingen 
in mm: 
Vorderfliigel | 3,81/ 0,19| 4,27| 0,2113,40| 0,30) 3,55) 0,20] 2,75 | 0,15! 2,05) 0,15 
Hinterfliigel | 3,20|0,20| 3,62| 0,24| 2,22| 0,24| 2,45! 0,14| 1,70/ 0,14) 1,35|0,12 
Femur 7,3 0,20| 8,02) 0,32] 7,32| 0,28! 8,2 | 0,30] 7,45) 0,21| 8,3810,35 
Prothorax | 2,65|0,14| 3,0 | 0,18] 2,52) 0,14| 2,9 | 0,16] 2,4 |0,10| 2,73/0,15 
Relative Langen: 
Vorderfliigel | 1 44| 9,09/ 1,42 0,08] 1,35| 0,13/ 2,23 | 0,12] 1,15/ 0,09| 0,76 | 0,09 
Prothorax 
Hinterfligel | 1 91 | 0,10/ 1,21 | 0,10] 0,88/ 0,06] 0,85| 0,11] 0,71 | 0,07| 0,49 | 0,08 
Prothorax 
Laie 
Hinterfliigel | 9,84 | 0,04! 0,85 | 0,04 | 0,66 | 0,03 | 0,69 0,04| 0,62 0,03| 0,66 | 0,05 
Vorderfliigel 
Imago 
Absolute Langen 
in mm: 
Vorderfliigel {11,4 -+0;5 [12,2 |0,6 [9,8 |0,2 | 7,05|0,35]6,6 | 0,3 | 3,93) 0,30 
Hinterfliigel |10,01| 0,41 |10,93| 0,50] 4,44| 0,07| 3,9 | 0,22] 1,75| 0,19] 1,58) 0,12 
Femur 9,5 | 0,67|11,23 0,8 | 9,55| 0,25|10,65 0,72] 9,5. | 0,70 |11,62! 0,84 
Prothorax | 2,9 | 0,14| 3,7 |0,16| 2,77| 0,18| 3,25) 0,12] 2,65| 0,12) 3,58) 0,13 
Relative Langen: 
Vorderfliigel | 3 95 | 0,17 | 3,30/ 0,15| 3,57| 0,18| 2,17| 0,15] 2,50, 0,12! 1,09| 0,10 
Prothorax 
Hinterfligel | 3 4g | 0,17 2,93| 0,12| 1,62| 0,11) 1,20) 0,13] 0,57 | 0,07 0,44 0,07 
Prothorax 
Hinterfliigel | 9 48] 0,02! 0,90 | 0,03| 0,45 | 0,01 | 0,56 | 0,03] 0,27 | 0,03 | 0,40 0,02 
Vorderfligel é 
Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 46 37 
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Abb. 18. Gomphocerus rufus, Chorthippus parallelus und Euthystira brachyptera, Mannchen; 
Langenzunahme von Vorderfliigel (Vfl), Hinterfliigel (Hfl) und Hinterfemur wahrend der 
postembryonalen Entwicklung 


10 We/bchen “ 


1. Larve 2.Larve 3.Larve 4 larve Imago 


Abb. 19. Gomphocerus rufus, Chorthippus parallelus und Euthystira brachyptera, Weibchen; 
Langenzunahme von Vorderfliigel (Vfl), Hinterfliigel (Hfl) und Hinterfemur wahrend 


der 
postembryonalen Entwicklung ; 
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die Unterschiede zwischen den untersuchten Arten. Im 1. Larven- 
stadium ist es nicht méglich zu entscheiden, welche Art langfliigelig 
oder kurzfligelig wird. Auch die Messungen der Fliigelanlagen geben 
noch keinerlei Hinweise. Wahrend sich daran auch im 2. Larvenstadium 
nichts éndert, kann man vom 3. Stadium an bereits geringfiigige Unter- 
schiede zwischen den kurz- und langfliigeligen Arten an den Fliigel- 
stummeln feststellen. Wie in der Muskulatur findet man also auch in 
den Fliigelanlagen in diesem Alter die ersten Auseinanderdifferenzierun- 
gen. Recht deutlich werden diese Unterschiede in der Nymphe. Die 
Zahlenwerte des Bruches: Vorderfliigellinge zu Prothoraxlange sowie 
Hinterfliigellange zu Prothoraxlange der Nymphen werden von Art zu 
Art von rufus iiber parallelus nach brachyptera kleiner. Auch die ab- 
soluten Mafe geben ein gutes Bild der Fliigelentwicklung wieder. Die 
Imagines weisen, wie bekannt, sehr deutliche Unterschiede auf. Meine 
Mittelwerte weichen von denen von ATZINGER geringfiigig ab, was wohl 
mit der anderen MeBmethode zusammenhangt (sie miBt nicht die ab- 
solute Fliigellange, sondern Vorder- und Hinterfliigel vom Austritt aus 
- dem Prothorax bis zur Fligelspitze, wobei der Vorderfliigel immer zu 
kurz ausfallt). 


_ Um die Wachstumsgeschwindigkeit der Fliigel, die erst in der Imago 
von Bedeutung sind, zu zeigen, méchte ich sie in Vergleich zur Langen- 
zunahme des Femurs setzen, der bereits im 1. Larvenstadium voll 
gebraucht wird (Abb. 18 u. 19). Wahrend das Wachstum des Femurs 
bei allen Arten einen ahnlichen Verlauf zeigt, ist dies beim Fliigelwachs- 
tum anders. Die Geschwindigkeit der Entwicklung der Vorderfliigel- 
anlagen stimmt bei Go. rufus-3 und -2 mit der des Hinterfliigels weit- 
gehend tiberein. Bei Chort. parallelus bemerkt man vom 3. Entwick- 
lungsstadium ab ein starkes Zuriickbleiben des Hinterfliigels; bei Huth. 
brachyptera ist das noch deutlicher. Die absolute Langenzunahme von 
Vorderfliigel, Hinterfliigel und Femur ist wahrend der gesamten Ent- 
wicklung verschieden. Die Entwicklung der Vorder- und Hinterfliigel 
von Go. rufus und der Vorderfliigel von Chorth. parallelus-3 zeigt eine 
positive Allometrie zum Femur, die der Vorder- und Hinterfliigel von 
Euth. brachyptera-2 sowie die-der Hinterfliigel von Chorth. parallelus 
dagegen eine negative; ebenso verhalten sich die Hinterfliigel von 
Buth. brachyptera- 3. 


VI. Diskussion 


Tn dieser Arbeit wurde die vollstaéndige postembryonale Entwicklung 
des Thorakalmuskelsystems eines hemimetabolen Insekts, von der Pro- 
larve bis zur Imago, untersucht. Erst nach Abschlu8 meiner prapara- 
torischen Arbeiten erhielt ich die Verdffentlichungen von THomas 
~ (1953/54). In ihrer 1953 veréffentlichten Publikation bespricht THomas 
37* 
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unter anderem die postembryonale Entwicklung bei Chorth. parallelus, 
Chorth. bicolor und. Omocestus viridulus von der 2. Larve bis zur Imago. 
Tuomas berichtet, daB die Fliigelmuskeln schon der 2. Larven von 
Chorth. parallelus etwas schwicher ausgebildet sind als bei Chorth. bicolor 
und Omoc. viridulus. In einer weiteren Veréffentlichung gibt THomas 
(1954) die Ergebnisse ihrer Untersuchungen der postembryonalen Muskel- 
entwicklung von der 2. Larve bis zur Imago bei Lamarckiana sp., einer 
Art, die im Imaginalstadium langfliigelige Mannchen und fliigellose 
Weibchen besitzt, bekannt. Zum Bestimmen der Larvenstadien ver- 
wendet sie die Femurlinge sowie die Linge und Hohe des Pronotums. 
Auf diese Weise findet Taomas 6 Larvenstadien und 1 Imaginalstadium. 
Im 2. Larvenstadium sind die Unterschiede zwischen beiden Geschlech- 
tern schon merklich, wenn auch gering. Die Fliigelmuskeln sind beim 
Weibchen schwacher, ein Unterschied, der von Larvenstadium zu 
Larvenstadium immer deutlicher wird. Bei den weiblichen Larven 
bleiben die Fligelmuskeln dauernd nur ,,strands‘‘ und verschwinden 
auch beim Imaginaltier nicht, obwohl bei der 5. Larve kein Umklappen 
der winzigen Fligelanlagen stattfindet und die 6. Larve des weiblichen 
Geschlechts bereits fliigellos ist. 

Meine Untersuchungen begannen mit der Wanderheuschrecke Lo- 
custa migratoria migratorioides. Schon die Prolarve besitzt fast alle die 
Muskeln im Thorax, die Maxt (1938) bei der Imago von Locusta migra- 
tora manilensis gefunden und beschrieben hat. Kleine Verschieden- 
heiten waren vorhanden, die jedoch meist den Ausbildungsgrad und 
weniger die Zahl der Muskeln betrafen. Wahrend der Larvenentwick- 
lung — konstant 5 Larvenstadien — nahmen diese Muskeln, besonders 
die Fliigelmuskeln, an Starke zu. Bis zur Imaginalhaéutung andert sich 
die Zahl der Muskeln nicht. Die altere Imago besitzt aber wesentlich 
weniger Muskeln als das frisch geschliipfte Tier. Gewisse Muskeln 
werden im Lauf von etwa 5 Tagen — vom Tag der Haéutung an gerech- 
net — vollstandig eingeschmolzen. Findet man also Imagines, die noch 
alle Nymphenmuskeln besitzen, so kann man an dem Grad der Riick- 
bildung ungefahr beurteilen, wieweit die Imaginalhiutung zuriickliegt. 
Kin Vergleich der Muskulatur von alten ZL. m. migratorioides mit der 
Abbildung von L. m. manilensis von Maki ergibt, daB bei letzterer alle 
Nymphenmuskeln vorhanden waren. Meiner Meinung nach ist es recht 
unwahrscheinlich, daB diese beiden Rassen in der Muskulatur so groke 
Unterschiede aufweisen. Es scheint, daS Maxi sehr junge Imagines 
praparierte. Ich hatte leider keine Tiere dieser Unterart zur Verfiigung — 
Mit den Abbildungen von SNopeRass an Dissosteira carolina zeigen alte 
Tiere von L. m. migratorioides in der Muskulatur eine fast vollstandige 
Ubereinstimmung. — Muskelveraénderungen nach der Imaginalhautung 
fand auch PicHLER (1952/53). Er beschreibt (1952) die Reduktion einer 


Die Thoraxmuskulatur bei einigen Feldheuschrecken 565 


Reihe von Lingsmuskeln im Abdomen von Calliptamus italicus, Oedipoda 
coerulescens, Podisma pedestris und Melanoplus bivittatus. Wahrend im 
Verlaufe von 8—10 Tagen diese Langsmuskeln vollstindig eingeschmol- 
zen werden, nehmen andere in diesem Zeitraum an Starke zu. Erst 
dann sind die Tiere kopulationsfahig. Spater (1953) befaBt er sich mit 
dem Bau des Tympanalorgans von Calliptamus italicus und dessen Ver- 
anderung nach der Imaginalhaéutung. Auch hier findet er Anderungen 
sowohl am Skelett als auch in der Muskulatur des Tympanalorgans, die 
nach 8—10 Tagen abgeschlossen sind. 

Um den Beginn und die Dauer der Muskelreduktion nach der Imaginal- 
hautung bei L. m. migratorioides zu klaren, untersuchte ich 110 Tiere, 
die ich von 0—100 Std stiindlich und von 5—15 Tagen in Tagesabstand 
fixierte. Die Einschmelzung einer Reihe von Muskeln im Thorax dauert 
bei Loc. migr. etwa 4—5 Tage. Reste dieser Muskeln konnten manchmal 
bis zum 15. Tag gefunden werden. 

Die vergleichende Untersuchung der Muskelentwicklung bei Gom- 
phocerus rufus, Chorthippus parallelus und Luthystira brachyptera ergab 
als erstes, daB das 3. Larvenstadium, wie es bei Loc. migr. auftritt, 
sowohl den adufBeren Fliigelanlagen als auch dem Muskelbau nach, in 
der Entwicklung der untersuchten heimischen Arten fehlt. Ist dies eine 
Anpassung an unser Klima? Oder hangt es mit der GréBe der Tiere 
zusammen? Obwohl Go. rufus lange Fligel hat, Chorth. parallelus einen 
relativ langen Vorder- und sehr kurzen Hinterfliigel und Huth. brachy- 
ptera- 2 extrem kurzfligelig ist, findet man in der 1. Larve tiberall den 
gleichen Muskelbau. Ja, selbst in der 2. Larve sind die Unterschiede 
so gering, daB man nur durch genaue Beobachtung und viel Erfahrung 
entscheiden kann, ob man eine langfliigelige oder kurzfliigelige Art vor 
sich hat (THomas 1953). Erst im 3. Larvenstadium scheiden sich die 
Wege. Wahrend die Flugmuskeln der spater langfliigelig werdenden 
Tiere rasch an GréBe zunehmen, wird das Wachstum bei kurzfliigeligen 
ganz, wie bei Huth. brachyptera, oder fast vollstaéndig, wie bei Chorth. 
parallelus eingestellt. Bei Chort. parallelus-33 sind schon im 4, Larven- 
stadium — bei der Imago ist dies noch deutlicher — die Vorderfliigel 
wesentlich linger als die Hinterfliigel; gleichwohl sind die Fliigelmuskeln 
des Mesothorax kaum stirker als die des Metathorax. Nach der letzten 
Hautung werden auch bei den heimischen Arten die gleichen Muskeln, 
wie bei Loc. migr., eingeschmolzen. Eine Besonderheit tritt bei Huth. 
brachyptera auf. Bei dieser Art verschwinden namlich auBer den bereits 
bekannten Muskeln zusatzlich die nicht mehr gebrauchten Fligelmuskeln : 
dim, in beiden Segmenten; II dvm,,, und III dvm,, sowie pm, im 
Meso- und Metathorax. Dies sind gerade die Muskeln, die bei allen 
untersuchten Arten embryonal immer besonders schwach angelegt 

“werden. Die Auseinanderentwicklung der Pterothoraxmuskulatur bei 
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Arten verschiedener Fliigellange findet erst wahrend der Larvenstadien 
statt. 

Eine interessante PaseHeihant ist das, wenn auch sehr seltene, Auf- 
treten von langfliigeligen Individuen bei kurzfliigeligen Arten. THomas 
(1953) stellt in einer Tabelle die Fange von Chorth. parallelus in den 
Jahren 1947—1951 im Silwood Park (Berkshire, England) zusammen. 
Unter 4777 kurzfliigeligen Mannchen waren 5, unter 6649 kurzfligeligen 
Weibchen waren 10 langfliigelig. Ich fand zwei langfliigelige Huthystira- 
Weibchen und ein langfliigeliges parallelus-Weibchen. Die Vermutung 
von Ramme (1951), daB diese Tiere ihre Fliigel gebrauchen kénnen, 
kann ich bestatigen. Alle 3 Exemplare lieB ich im Zimmer Flugspriinge 
machen; das langfliigelige parallelus-Weibchen erwies sich dabei als gute 
Fliegerin; auch die Préparation ergab, wie ATzINGER (1952) und THomas 
(1953) bereits feststellten, sehr gut entwickelte Flugmuskeln. Eine so 
deutliche Verschiedenheit in der Muskelstarke, wie sie ATZINGER bei 
ihren beiden langfliigeligen Tieren feststellte, konnte ich nicht finden. 
Ob hier eine Beziehung zu den Gonaden vorliegt, wie RamMME (1931) bei 
langfliigeligen Exemplaren sonst kurzfliigeliger Orthopterenarten an- 
nimmt, bleibt weiterhin fraglich. Man kénnte sich die Entstehung lang- 
fliigeliger Exemplare kurzfliigeliger Arten, freilich recht hypothetisch 
so vorstellen: Primar werden ja. bei allen hier untersuchten Arten die 
Muskeln embryonal gleich angelegt, was auf eine urspriingliche Lang- 
fligeligkeit hindeutet. Die sekundar eintretende Hemmung der Fliigel- 
entwicklung, deren Ursache vorerst unbekannt ist, wiirde bei Lang- 
fligeligkeit ausfallen, so da die primaren Merkmale wieder zum Durch- 
bruch kommen k6énnen. 

Wahrend die Flugmuskulatur gegen Ende der Larvenentwicklung 
schon fix und fertig ist — besonders auffallig bei Loc. migr. —, werden 
die Fliigel selbst samt den erforderlichen Gelenkstiicken erst bei der 
Imaginalhautung fertiggestellt. Die innere Entwicklung schreitet also 
der auBeren etwas voraus. 

Die Ergebnisse der vorliegenden Untersuchung werfen einige neue 
Fragen auf. So bleibt zu klaren, ob den im Entwicklungsgang reduzierten 
Muskeln in den Larven eine funktionelle Bedeutung zukommt oder ob 
sie fiir die Larven bedeutungslose Relikte darstellen. Méglicherweise 
dienen sie zur Erleichterung der Hautungen. Versuche, die Aufgabe 
dieser Muskeln zu klaren, haben noch zu keinem eindeutigen Ergebnis 
gefiihrt. Eng an die vorhergehende Frage schlie&t sich eine weitere: 
Welche Bedeutung hat die tibermaBig kraftige Entwicklung der ven- 
tralen Lingsmuskulatur in der Prolarve? Nach Vogrn (1952) und 
WIEsMAIER (1953) besitzen die Prolarven eine sehr geringe Beinbeweg- 
lichkeit. Vielleicht ist diese starke vim-Muskulatur erforderlich, um die 
Beine aus der Prolarvenhaut herauszuziehen. 
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Weiterhin ware zu kliren: Wie geht die Muskeleinschmelzung vor 
sich und wie wird sie gesteuert ? Eine genaue histologische Untersuchung 
des Einzelschmelzvorganges wiirde den ersten Teil der Frage beant- 
worten. Handelt es sich bei dem Verlust der Faserstruktur des reduzier- 
ten Muskeis um Vorgiinge, wie sie Pernz (1902. 1910) bei der Dipteren 
und Ameisenmetamorphose beschrieben hat? Die Reduktion dieser 
Muskeln k6nnte vielleicht vom Zentralnervensystem gesteuert werden. 
Nwtxscu (1952/53) hat durch Denervationsversuche bei T'elea polyphemus 
(Lepid.) nachgewiesen, daB nach Durchtrennung einzelner Nerven ganz 
bestimmte Muskelgruppen ausfallen. Entfernen des Thoraxganglions 
oder Durchtrennen aller Nerven ergibt einen fast muskelfreien Thorax. 
Nwtexscu konnte weiterhin nachweisen, daB die Innervation nicht starr 
an die morphologischen Segmentgrenzen gebunden ist. Es ware daher 
sehr interessant zu untersuchen, ob der Riickbildung der Muskeln eine 
solche der Nerven vorausgeht. 


Zusammenfassung 


Untersucht wurden: Der Skelettbau der Imago von Locusta migra- 
toria migratorioides sowie die Entwicklung des Skeletts von der Prolarve 
bis zur letzten Hautung ; — die Entwicklung der Thoraxmuskeln (Ptero- 
thorax) von der Prolarve bis zur Imago bei Loc. mgr. migratorioides 
(5 Larvenstadien), Gomphocerus rufus (4 Larvenstadien, langfliigelig), 
Chorthippus parallelus (4 Larvenstadien, Fligel mittellang) und Huthy- 
stira brachyptera (4 Larvenstadien, kurzfliigelig) ; — Dauer und Zeitpunkt 
der Reduktion einzelner Thoraxmuskeln nach der Imaginalhautung ; — 
die GréBenzunahme von Vorderfliigel, Hinterfliigel, Hinterfemur und 
Prothorax sowie das Wachstumsverhaltnis von Hinterfemur und Fliigel- 
anlagen bei Go. rufus, Corth. parallelus und Euth. brachyptera. 


Ergebnisse. 1. Locusta migratoria migratorioides besitzt 5 Larven- 
stadien, wahrend bei Gomphocerus rufus, Chorthippus parallelus und 
Euthystira brachyptera nur 4 Larvenstadien auftreten. 


2. Die Ergebnisse der Untersuchungen am Skelett von Loc. migr. 
stehen im Einklang mit denen von ALBRECHT (1953) ; nahezu den gleichen 
Thoraxbau zeigen Dissosteira carolina (SNopGRASS 1929) und Psophus 
stridulus (ATZINGER 1952). 


3. Das Sternum und die Pleuren zeigen wahrend der Entwicklung 
von der 1. bis zur 5. Larve keine bemerkenswerten Veranderungen. Die 
Ausbildung der Phragmen beginnt im 3. Larvenstadium und schreitet 
von Hautung zu Haéutung weiter fort. Die Fligelléppchen sind be- 
reits im 2. Larvenstadium deutlich erkennbar. Ihre GréBe nimmt 
bei den kiinftigen Hautungen stark zu. Das Umklappen der bislang 
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nach ventral gerichteten Fligel dorsalwarts erfolgt beim Ubergang 
von der 3. zur 4. Larve. Gegen Ende des 5. Larvenstadiums lassen 
sich die Umrisse der Fliigelgelenkstiicke undeutlich durch die Fligel- 


scheiden erkennen. 


4. Die Muskulatur der Prolarve zeigt wohl fast die Zahl der von 
Maxr genannten Muskeln (bei der Imago von L. migr. manilensis) aber 
eine weitgehend andere Ausbildung. Der Schwerpunkt der Muskeln ist 
in die Ventralregion verlagert. Besonders auffallend ist die Starke der 
vim-Muskulatur, die wohl fiir die erste Hautung der noch recht un- 
beweglichen Larve nétig ist. 


5. Die Entwicklung fiihrt titber 5 Larvenstadien zur Imago. Dabei 
nehmen die meisten Muskeln an Starke zu, besonders die embryonal 
sehr schwach angelegten reinen Fligelmuskeln. 


6. Nach der Imaginalhéutung werden verschiedene Muskeln reduziert. 
Diese Reduktion dauert vom Tag der Hautung an gerechnet etwa 5 Tage. 
Manchmal konnten Ubereste der reduzierten Muskeln bis zum 15. Tag 
gefunden werden. Die Faserstruktur des Muskels geht bei der Ein- 
schmelzung Schritt fiir Schritt verloren. 


7. Bei den 3 heimischen Arten wird die Muskulatur embryonal gleich 
angelegt, gleichgiiltig, ob es sich um eine lang- oder kurzfliigelige Art 
handelt; Verschiedenheiten treten erst wahrend der postembryonalen 
Entwicklung auf. 


8. Die Gré8enzunahme von Vorderfliigel, Hinterfliigel, Femur und 
Prothorax wahrend der Larvenentwicklung (Tabelle 5, Abb. 18, 19) laBt 
deutliche Unterschiede erst ab 3. Larvenstadium erkennen. 

9. Das Verhaltnis des Wachstums von Femur und Fliigelanlagen 
zeigt fiir Vorder- und Hinterfliigel von Gomphocerus rufus und fiir den 
Vorderfliigel von Chortippus parallelus-3 eine positive Allometrie zum 
Femur. Wahrend der Entwicklung weisen eine negative Allometrie in 
Beziehung zum Femur die Vorder- und Hinterfliigel von Huthystira 
brachyptera-°, der Hinterfliigel von Huthystira brachyptera-3 sowie die 
Hinterfltigel von Chorthippus parallelus-3 und -9 auf. 
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A. Einleitung und Material 

Die vorliegende Arbeit versucht auf Grund vergleichend orie 
logischer Studien innerhalb einer an Familien, Gattungen und Arten 
reichen Unterordnung (Strongylina) parasitischer Nematoden, die Ab- 
wandlungen bestimmter Strukturen (Bursa, Schwanzhécker) darzu- 
stellen und die dabei wirksamen morphogenetischen Grundvorgange 
zu typisieren. Als Studienobjekt wurde bewuBt eine systematische 
Einheit gewahlt, die in den zu untersuchenden Strukturen eine groBe 
Mannigfaltigkeit aufweist und deren Ableitung von bestimmten frei- 
lebenden (nicht parasitierenden) Gruppen, die zum Vergleich mit heran- 
gezogen werden, als gesichert angesehen werden kann (auch diese 
Arbeit liefert neue Beweise). Dadurch war zum einen die Méglichkeit 
gegeben, den Einflu8 biologisch 6kologischer Faktoren (Milieuwechsel: 
freilebendes Tier — Parasit) und zum anderen, da die Parasiten 
meist erheblich (10—380fach) gréBer als die freilebenden Formen sind, 
auch den Hinflu8 der allgemeinen Kérpergré8ensteigerung auf die Um- 
gestaltung der untersuchten Strukturen mit zu erfassen. 

Nachdem durch Vergleich fiir die betreffenden Strukturen ein 
Grundtypus herausgearbeitet ist, von dem sich alle ,,speziellen‘‘ Formen 
durch relativ einfache strukturelle Transformationstypen (Allometrien 
u.a.) ableiten lassen, wird untersucht, inwieweit zahlreich beobachtete 
individuelle Bildungsabweichungen (Aberrationen) sich in denselben 
Grundvorgangen erschépfen und so zu ,,Parallelvariationen™ fiihren. 
So die Pluripotenz der einzelnen Arten und die Paripotenz innerhalb 
der systematischen Einheit (beide im Sinne HarckeErs) iiberblickend, 
méchte ich, von den Aberrationen ausgehend, deren Entstehung auf 
dem Wege tiber ,,Realmutationen“ (REMANE) als gesichert gelten kann, 
versuchen, den von REMANE als Aufgabe gestellten Vergleich des (nach 
den Aberrationen) bekannten Mutationsphanomens mit dem (durch die 
morphologischen Studien) bekannten Evolutionsphinomen durch- 
zutiithren. Es soll an Hand dieses Vergleiches gezeigt werden, inwieweit 
die fiir die untersuchte Gruppe (Unterordnung Strongylina) bekannten 
, Mutationsphanomene“ zur ,,Erklarung“ der innerhalb derselben Gruppe 
beobachteten phylogenetischen Abanderungen (Evolutionsphinomene) 
ausreichen. Auch sollen die beobachteten Abwandlungen mit den von 
REMANE allgemein gefaBten ,,strukturellen Typen der Realmutationen“ 
verglichen werden. 

Kine vergleichend morphologische Untersuchung an Nematoden muB 
sich, ebenso wie eine solche vieler anderer ,,niederer‘‘ Tiere, ausschlieBlich 
mit rezentem Material begniigen, da von einigen wenigen, fiir solche 
Fragen bedeutungslosen Ausnahmen (Taytor 1935, DoLiFus 1950) ab- 
gesehen, fossile Nematoden nicht bekannt sind. Es lassen sich daher 
fiir Nematoden weder Ahnen- noch Artenreihen im phylogenetischen 
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Sinn (Gruppenphylogenie, ZIMMERMANN) rekonstruieren (was bei strengen 
Anforderungen allerdings auch bei vorliegendem fossilen Material nur 
in besonders giinstig gelagerten Fallen moglich ist), sondern nur ,,Ab- 
wandlungsreihen“ bestimmter Organe oder Strukturen (Semophylo- 
gente) ermitteln. Kine solche ,,Abwandlungsreihe‘‘ (Merkmalsreihe) wird 
um so vollstandiger sein, je zahlreichere ,,Variationen‘‘ einer bestimmten 
Struktur (manifestiert in den verschiedenen Arten) vorliegen und je 
mehr Aussicht besteht, daB sich auch ,,urspriingliche‘’ Formzustande 
erhalten haben. In giinstigen Fallen 1a8t sich dabei eine Merkmalsreihe 
erreichen, die den Formenschatz einer bestimmten Bildung nahezu 
 vollstandig umfaSt, zumal noch ontogenetische Entwicklungsstadien mit 
beriicksichtigt werden kéonnen, die bei vorliegender Palingenese, ebenso 
wie Aberrationen, auf deren Bedeutung noch gesondert einzugehen sein 
wird, auch einen Hinblick in das Formbildungsgeschehen gewahren. 
Uber die Abwandlungsrichtung vermag ein solcher Vergleich rezenten 
Materials natiirlich nichts auszusagen. Hier kann die Heranziehung 
anderer Erkenntnisse (systematischer, bei Parasiten auch 6ékologisch- 
biologischer u. a.) unter Umstainden weiterhelfen. 

Die im folgenden mitgeteilten Untersuchungen sind an Vertretern 
der parasitischen Nematodenunterordnung Strongylina PrarsE 1936 
durchgefiihrt und beziehen sich vor allem auf Strukturen am Hinterende 
der Tiere, das bei den Mannchen die auferordentlich charakteristische, 
von ,,Rippen“ gestiitzte ,,Strongyline“ Bursa tragt. Ihr Bau, in mannig- 
faltiger Weise abgewandelt, bietet eines der Hauptcharakteristika fiir 
die systematische Gruppierung in Gattungen und Arten, so da8 ein 
reiches Material zum Vergleich vorliegt, zumal die Strongylina eine der 
artenreichsten Nematodengruppen tiberhaupt darstellen, deren Spezies 
in Wirten aus allen Wirbeltierklassen mit Ausnahme der Fische para- 
sitierend eine auBerordentlich weite Verbreitung aufweisen. 

Ohne zunachst systematische Konsequenzen zu ziehen, dazu miBten 
noch weit mehr ,,Merkmale‘‘ untersucht werden, wird versucht, 
die wichtigsten Abwandlungsreihen der genannten Organe zu verfolgen 
und die, wie sich zeigen wird, relativ wenigen, fiir die Abwandlungen 
ausschlaggebenden morphogenetischen Grundvorginge aufzuzeigen. 
Auch zu den am Schwanz der weiblichen Tiere zu beobachtenden 
 Schwanzhdckern‘, deren Verbreitung und Deutung als Rudimente ich 
schon friiher darlegte (OscHE 1955), sei hier an Hand neuen Materials 
noch einiges tiber Bedeutung, Genese und Variabilitat nachgetragen. 
Auf Bildungsabweichungen (Aberrationen) sowohl der Bursarippen als 
auch der Schwanzhécker wurde besonders geachtet, eine Reihe davon 
wird eingehend beschrieben und ihr Wert fiir phylogenetische Unter- 
suchungen diskutiert. 

38* 
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Alle Studien wurden an lebenden oder unmittelbar vor der Untersuchung 
durch Hitzeeinwirkung (,,Warmestarre‘‘) getéteten Tieren durchgefiihrt, da an 
ihnen viele Feinheiten doch deutlicher als an fixierten zu erkennen sind. 


Das Material fiel zum GroBteil bei den nunmehr seit 4 Jahren in Erlangen 
laufenden Untersuchungen iiber die Parasiten deutscher Kleinsdéuger (STAMMER 
1956) an, wobei mir von manchen Arten sehr zahlreiche (teils iber 2000) Exemplare 
zur Verfiigung standen, was fiir die Erfassung von Aberrationen wichtig ist. 


Giinstig auf die Arbeit wirkte sich aus, da die Bursastrukturen, da syste- 
matisch duBerst wichtig, bei fast allen Artbeschreibungen genauestens beriick- 
sichtigt sind, so da® ich umfangreiche Literatur mit auswerten konnte. Reich mit 
Abbildungen versehene, zusammenfassende Darstellungen der Gattungen und 
Arten der Strongylina finden sich vor allem bei YorK u. MapLestone 1926, 
Travassos 1921 und 1937 (!!) und bei SkrgaBIn, SCHICHOBALOWA u. SCHULZ 
1954. 


Es mag zunachst aussichtslos erscheinen, gerade in einer parasitischen 
Tiergruppe auf eine mehr oder minder ,,liickenlose‘‘, auch urspriingliche 
Strukturen beinhaltende Merkmalsreihe zu stoBen, da man allgemein 
bei Parasiten mit weitgehend abgeleiteten, vereinfachten oder durch 
den Parasitismus veranderten Verhaltnissen rechnen mu. GroBe 
Gruppen der Nematoden und gerade auch die hier untersuchten Stron- 
gylina machen hierbei jedoch eine auffallende Ausnahme, indem sich 
ihre Vertreter nur relativ wenig von dem ihren freilebenden ,, Vorfahren ‘‘ 
eigenen Bauplan entfernt haben. Tritt dadurch die Tatsache, daB wir 
es mit parasitischen Formen zu tun haben nicht stérend in Erscheinung, 
so bietet sie in anderer Beziehung sogar Vorteile. Der Parasitismus ist 
namlich bei vielen Vertretern sehr alt und hat uns in manchen Fallen 
urspriingliche Formzustande bis heute ,,konserviert’‘, zumal dann, wenn 
es sich um fiir den Parasitismus ,,nebensadchliche‘ und daher der be- 
schrankten Selektion wenig Angriffspunkte bietende Strukturen (wie 
etwa die Bursa) handelt. Die von EicHiEerR (1942) formulierte sog. 


,» Szidatsche Regel’‘, wonach man ,,...aus der Organisationshéhe der 
Parasiten unmittelbar auf das relative Stammesalter der Wirte 
schlieBen .. .“‘ kann, hat dieses Persistieren urspriinglicher Merkmale bei 


Parasiten phylogenetisch alter Wirtsgruppen direkt zur Voraussetzung. 
Wenn auch vielerlei Ursachen zur Durchbrechung dieser Regel fiihren 
kénnen, so laBt sich doch bei einer derart verbreiteten Parasitengruppe 
wie den Strongylina (in Amphibien, Reptilien und Mammaliern) das 
Erhaltenbleiben bestimmter urspriinglicher Merkmale erwarten. Dariiber 
hinaus haben wir durch diese ,,parasitophyletische Methode“ (Szidatsche 
Regel) auch die Méglichkeit in beschranktem Mafe die Entwicklungs- 
richtung der Abwandlungsreihe festzulegen, da wir gema8 der Szidatschen 
Regel etwa in Amphibien urspriinglichere Formen erwarten diirfen als 
z. B. in Ungulaten oder in Entenvégeln. Freilich mu8 diese Methode 
mit der nétigen Vorsicht angewendet werden, da wir auf der einen 
Seite mit sekundaren ,,Umgruppierungen“ der Parasitenfauna einer Art 
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rechnen miissen (s. OscHE 1957) und andererseits durch Spezialisations- 
kreuzung urspriingliche und abgeleitete Strukturen bei ein und der- 
selben Art nebeneinander vorkommen kénnen. Das andert jedoch nichts 
an der Tatsache, daB8 uns durch die ,,konservierende“ Wirkung des 
Parasitismus in bestimmten (alten) Wirten sozusagen ,,lebende Fossilien“ 
erhalten geblieben sind, ein Tatbestand der fiir eine phylogenetische 
Studie an fossil nicht erhaltenen Tieren von groBer Bedeutung ist. 
Noch ein weiterer Punkt gestattet uns, die Abwandlungsrichtung bei 
den hier in Frage stehenden Strukturen wenigstens ,,an einem Ende“ 
festzulegen, némlich die Tatsache, da sich gerade fiir die Strongylina 
mit Sicherheit feststellen 148t, von welchen freilebenden Formen sie 
abstammen. Da sich bei den Nematoden ganz sicher die Parasiten, 
wenn auchin mehreren Linien unabhangig voneinander, von den frei- 
lebenden Formen ableiten (und nicht umgekehrt, wie friiher von manchen 
Forschern vermutet) ist auch damit eine Méglichkeit gegeben, durch 
Vergleich den ,,Anfang“ eincr Abwand!ungsreihe zu bestimmen. 


B. Bau und Abwandlung der Bursastrukturen der Strongylina 

I. Die Ableitung der Strongylinen- Bursa von der der Rhabditina 

Die ausschlieBlich parasitische Arten umfassende Unterordnung 
Strongylina PEARSE 1936 geht mit den meist freilebenden Rhabditina 
auf eine gemeinsame Wurzel zurtick (WULKER 1929, Finipsev 1934, 
ScHUURMANS-STEKHOVEN 1937). Es werden daher auch die Stron- 
gylina und Rhabditina als koordinierte Unterordnungen in der Ordnung 
Rhabditida systematisch zusammengefaBt (Currwoop 1937). Die fiir 
eine solche Stellung der Strongylina augenfalligsten Argumente bieten 
die Larvalentwicklung (,,Rhabditis-Larve“ der Strongylina), sowie der 
Bau von Oesophagus und Bursa. Trotz mannigfaltiger Differenzierung 
innerhalb der Strongylina stimmen bei den verschiedenen Gruppen die 
Larvenstadien (1. bis 3. auBerhalb des Endwirtes) in Bau und Ent- 
wicklung weitgehend iiberein und entsprechen den Stadien der Rhab- 
ditina morphologisch und biologisch nahezu vollstandig (DINNIK 1949). 
Schon Marrrni (1890) hat in den Larvenformen der Strongylina eine 
-,,Rekapitulationsentwicklung* im Sinne einer Palingenese gesehen und 
sie entsprechend phylogenetisch gedeutet. Was den Bau des mannlichen 
Hinterendes anbelangt, das bei den Strongylina, die nur fiir diese 
Parasiten-Gruppe charakteristische ,,Strongyline Bursa“ tragt, so finden 
sich, trotz mancher groBer Unterschiede, doch viele gemeinsame Ziige 
mit den entsprechenden Bildungen der Rhabditina, vor allem mit denen 
der Gattung Rhabditis (Dus.). Catrwoop u. Cairwoop (1950) schrei- 
ben (S. 32): ,,The typ of caudal alae (Bursa) occurring in strongy- 
latids appears to be a direct development from the wide caudal alae 
~ found in rhabditis.. Die bei Rhabditis auftretenden sog. Bursapapillen 
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(Abb. 1a und 2), wenig muskulése und nahezu unbewegliche Stiitzen 
des Bursavelums, sind bei den Strongylina zu kraftigen, muskulésen 
und vielfach beweglichen Bildungen geworden, die als Rippen bezeichnet 
werden (Abb. 1b). Sie kénnen daher das Weibchen bei der Kopulation, 
wie die Finger einer Hand umgreifen und festhalten, erfiillen also eine 
Funktion, die ihnen bei den freilebenden Formen wohl nie zukommt 
(s. unten). Diese Rippen sind, das Bursavelum stiitzend, in charakteri- 
stischer Weise gestaltet und angeordnet und ebenso wie die Papillen 


Abb. 1a u. b. a Rhabditis teres: Bursa ventral. b Heligmosomum (polygyrum) Bursa 

ventral. ap Analpapille, cl Kloake, d Dorsalrippenkomplex, drst Dorsalrippenstamm, 

ed Externodorsale, el Externolaterale, g Gubernaculum, lw Lateroventrale, md Medio- 

dorsale, ml Mediolaterale, pb Pribursale, pd Posterodorsale, pl Posterolaterale, sp Spalt- 
halften des ,,Schwanzes‘‘, spi Spicula, vv Ventroventrale 


der Rhabditina fiir die Abtrennung von Gattungen und Arten von 
groBer systematischer Bedeutung. Bei einem Vergleich einer typischen 
Rhabditis-Bursa (Rhabditis teres, Abb. 1a) mit der einer typischen 
Strongylina-Art (z. B. Heligmosomum, Abb..1b) lassen sich bestimmte 
Einzelteile (Papillen-Rippen) weitgehend homologisieren. Schwierig- 
keiten -bereitet jedoch das terminale Stiick der Bursa, das bei den 
Strongylina meist wesentlich von der Ausbildung, wie wir sie bei Rhab- 
ditis kennen, differiert. Auch in der Anzahl der Papillen bzw. Rippen 
bestehen Unterschiede, ebenso — nur ein ,,formaler‘‘ Unterschied — 
in der Bezeichnung derselben. Wahrend man bei den freilebenden 
Rhabditina die Papillen einfach von kranial nach kaudal numeriert 
(Papille 1—10), haben sich bei den Strongylina bestimmte Bezeichnungen 
fir die einzelnen Rippen durchgesetzt. Die ,,typische‘‘ Rhabditiden- 
bursa (Rhabditis teres z. B. Abb. 1a) ist von 10 Paar Papillen gestiitzt, 
von denen 3 prianal (besser prikloakal) stehen (Papille 1—3), alle 
anderen postanal, wobei das Bursavelum das Schwanzende vollig um- 
schlieBt (pelodere Bursaform). Die Papillen 4—6 sind vielfach zu einer 
Gruppe zusammengeriickt, 7 steht haufig isoliert, wahrend 8—10 wieder 
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meist eine eng zusammenstehende Gruppe am Schwanzende bilden. 
Die typische ,,Strongyline Bursa‘‘ weist dagegen definitionsgema8 nur 
8 ,,Rippen“ auf (Abb. 1b). Auch hier stehen 3 davon prianal, naimlich 
die Prabursalrippe (kurz ,,Praébursale‘‘ = Papille 1 der Rhabditina), die 
Ventroventrale (= Pap. 2) und die Lateroventrale (= Pap. 3). Die 
anderen Rippen stehen postanal, wobei wir eine Externolaterale (Pap. 4), 
eine Mediolaterale (Pap.5) undeine Posterolaterale (Pap. 6) unterscheiden 
kénnen. Die Ventralrippen (2 und 3) sowie die Lateralrippen (4—6) 
sind haufig jeweils an ihrer Basis etwas verschmolzen und so zu ,,Grup- 
pen“ zusammengefaBt. Die folgenden ,,Rippen“ lassen sich nicht ohne 
weiteres homologisieren. Es handelt sich um die Externodorsalrippe, 
die entweder isoliert steht oder der letzten, der sog. ,,Dorsalrippe“ 
angeschlossen (Abb. 1b, 4a) ist. Diese letzte, sog. Dorsalrippe, ist im 
Gegensatz zu allen anderen unpaar, steht nicht lateral, sondern in der 
Mitte des Korpers und ist haiufig in verschiedener Weise differenziert. 
Wie gesagt, lassen sich diese beiden letzten Rippen zunachst schwer mit 
den Verhialtnissen bei Rhabditis vergleichen. Carrwoop u. CHirwoop 
(1950) vermuteten, daB ,,...the dorsal lobe (der Bursa-Abschnitt, der 
die betreffenden Rippen tragt) may be compared to the posterior part 
of the rhabditoid bursa since it contains the terminal part of the body 
(tail) and three pairs of genital papilla (Rippen), which together with 
their accompanying muscels are termed the dorsal ray‘‘. SchlieBen wir 
uns diesem Deutungsversuch an (er soll im folgenden, etwas abgewandelt, 
an Hand einer Reihe von ,,Zwischenformen“, als wichtige Homologie- 
kriterien belegt werden), so mtissen wir in der ,,verzweigten Dorsalrippe“‘ 
und in der Externodorsalen die 3 letzten Papillen der Rhabditis-Bursa 
sehen, somit also die Externodorsale mit der Papille 8 und die ,,Aste“ 
der Dorsalen mit den Papillen 9 und 10 homologisieren (Abb. 1b)!. Die 
Dorsalrippe (ohne Externodorsale) stellt demnach morphologisch etwas 
anderes dar als die anderen Rippen, da sie nicht einer sondern mehreren 
,»,Papillen“ entspricht. Wir wollen daher besser vom ,,Dorsalrippen- 
komplex“ sprechen, damit den komplexen Charakter dieser Bildung zum 
Ausdruck bringend. Ohne nahere Begriindung haben auch schon friihere 
Autoren die Externodorsale und Dorsale zusammen als ,,dorsal ray 
system‘ (Rok 1929) oder,,dorsal ray complex‘‘ (DrkMans 1939) bezeich- 
net. Die einzelnen Aste des Dorsalrippenkomplexes waren folgerichtig 
_als Mediodorsale (Pap. 9) und Posterodorsale (Pap. 10) zu bezeichnen 
(Abb. 1b, 3a). — Auf weitere Einzelheiten im Bau des Dorsalrippen- 
komplexes wird noch zuriickzukommen sein. 


1 Schon Coss (1898 in The Agricultural Gazette of New South Wales 9 p. 448 
u. 449) hat die ,,Dorsalrippe‘‘ mit dem ,,Hinterende“‘ der Tiere homologisiert und 
die Externodorsale als Rippe 7, die ,,Aste‘‘ der Dorsalrippe als Rippe 8 gedeutet. 
Als urspriingliche Rippenzahl vermutete er 9 Paare. 


578 GinrHEeR OscHE: 


Bei einer solchen Deutung der Verhaltnisse stehen 9 Rippen bei den 
Strongylina den vielfach 10 Papillen der Rhabditina gegentiber. Papille 7 
wiirde nach unserer Homologisierung kein Homologon als Rippe bei 
den Strongylina haben, miiBte also ,,ausgefallen“ sein. Diese Deutung 
ist. insofern berechtigt, als bei vielen Arten (Untergattung Chorio- 
rhabditis, s. OScHE 1952) schon innerhalb der Gattung Rhabditis nur 
9 Papillen auftreten, wo- 
bei, nach der Anordnung 
derselben zu schliefen, 
Papille 7 fehlt (Abb. 2b). 


Sicher belegen lassen 
sich derartige Homologisie- 
rungen im Bereich der Pa- 
pillen 4—7 jedoch schon 
innerhalb der Gattung Rhab- 
ditis nicht. So gibt es einige 
Rhabditis-Arten (z. B. Rh. 
strongyloides und viele an- 
dere der Untergattung Weso- 
rhabditis) bei denen statt 3 
nur 2 Praanalpapillen aus- 
gebildet sind, dafiir die Zahl 
der Postanalpapillen von 7 
auf 8 erhéht ist (Abb, 2a). 
Die zunachst naheliegende 

Abb. 2a u. b.a Rhabditis strongyloides: Bursa ventral. Vermutung, eine Verlage- 

b Rhabditis biitschlii: Bursa ventral rung der Papille 3 postanal- 

warts (Heterotopie) anzu- 

nehmen, ist nach der Stellung der verbliebenen 2 praéanalen Papillen, wonach 
man diese als Papillen 2 und 3 ansprechen wiirde, unwahrscheinlich. Demnach ware 
in diesen Fallen Papille 1 ausgefallen, dafiir aber eine,, iiberzihlige‘‘ Papille (etwa 
5’ oder 6’ oder 7’) postanal ,,eimgeschoben‘‘, so die Zahl der Papillen wieder auf 
10 erginzend. In der Tat sind in diesen Fallen 2 Papillen in der Gruppe 4—7 
dann meist sehr eng gestellt, so da man hier an eine Vermehrung der Papillenzahl 
durch Spaltung (Fissation) denken kann. Daf die Verhaltnisse tatsachlich so 
verwickelt liegen, und wir es in den genannten Fallen nicht, wie zuerst diskutiert, 
nur mit einer Lageverschiebung von Papillen zu tun haben, zeigt besonders schon 
eine Aberration, die bei Rhabditis strongyloides schon mehrfach- beschrieben wurde 
(REITER 1928, ScHUURMANS-STEKHOVEN 1938, VOLK 1950). Bei dieser Aberration 
tritt zu den ,normalen‘‘ 2 Praanalpapillen noch eine davor gelegene auf, die sich 
somit lagemafig als Papille 1 auszeichnet, womit die beiden ,,normalen‘’ Pra- 
analpapillen, ganz wie wir annahmen, als Papille 2 und 3 zu bezeichnen sind. 
Dennoch haben auch diese aberranten Tiere 8 Postanalpapillen, so die fiir Rhabditis 
ungewohnliche Zahl von 11 Bursapapillen erreichend. Dies zeigt deutlich, da® 
hier normalerweise wirklich Papille 1 ausgefallen ist (in der Aberration tritt sie 
als ,,Atavismus‘‘ wieder zutage) und eine Postanalpapille ,,zusiatzlich eingeschoben 
wurde. Higenartig bleibt, daB der Verlust der Papille 1 bei manchen Arten durch 
Hinfiigung einer ,,zusitzlichen‘‘ Postanalpapille ,,ausgeglichen‘‘ wird, wenngleich 
es auch Arten gibt, bei denen dies nicht geschieht und somit eine Bursa mit 9 Pa- 
pillen (bei 2 Préanalen = 2, und 38. Papille) resultiert (z. B. Rhabditis tenwispicula 


Bursa- und Schwanzstrukturen bei Strongylina 579 


Korner). Ich bin hier deshalb etwas ausfithrlicher auf diese speziellen Verhaltnisse 
bei Rhabditis eingegangen, weil sie schén zeigen, wie vorsichtig man bei Homo- 
logisierung von Einzelteilen schon innerhalb einer Gattung sein muB, selbst dann, 
wenn die Zahl der in Frage stehenden (auferlich gleichen) Strukturen konstant 
geblieben ist und man Veranderungen lieber auf Heterotopien als auf Verlust und 
Neubildung zuriickfiihren wiirde. AuSerdem kommt eine derartige ,,Neubildung‘‘ 
von Rippen (durch Spaltung) auch bei den Strongylina hin und wieder vor und 
wird uns dort noch néher beschaftigen. 

Wir wollen uns nun weiter der Beschreibung der typischen Strongy- 
linen-Bursa zuwenden, deren Kinzelrippen somit klar mit den Papillen 
der Rhabditiden zu homologisieren sind, unter der Voraussetzung, daB 
Papille 7 bei den Strongylina ,,fehlt‘‘. Einen Fingerzeig zur Frage nach 
dem Verbleib dieser Rippe geben uns einige noch naher zu besprechende 
Aberrationen und ,,Sonderbildungen“’ der Externodorsalen (= 8.) bei 
manchen Arten (s. 8.591). Gerade diese Rippe neigt nimlich dazu 
,,Seitenaste“ abzuspalten, und, da derartige Spaltprodukte nahezu 
—ausschlieBlich nur bei der Externodorsalen zu beobachten sind, bin ich 

- geneigt in ihnen ,,Rudimente“ der Rippe 7 zu sehen. Das wiirde be- 
_ deuten, daB bei den Strongylina allgemein Rippe 7 mit 8 total ver- 
_ schmolzen ware und damit die Externodorsale (8) eigentlich ein Ver- 


3 ; schmelzungsprodukt zweier Rippen darstellt. Wir werden diese Frage 


in anderem Zusammenhang noch einmal bertihren. Da basale Ver- 
schmelzungen benachbarter Rippen (etwa der Ventralen oder Lateralen) 
bei den Strongylina haufig auftreten (Abb. 1b), kénnte durch Aus- 
dehnung des Verschmelzungsvorganges auch auf die distalen Partien 
eine Totalverschmelzung von Rippen (und damit eine Zahlenreduktion 
derselben) zustande kommen. Bei den Metastrongyloidea, einer Unter- 
gruppe der Strongylina mit besonders weitgehender Tendenz zur Ver- 
schmelzung von Rippen, finden sich Beispiele fiir derartige Vorgange 
(s. 8. 607). ; 

Wahrend sonst alle Rippen der Strongylina von dem Bursavelum 
umschlossen sind, ist die Prabursalrippe (1.), wie schon ihr Name sagt, 
haufig, aber durchaus nicht immer, kranialwarts verschoben und so 
aus den Bereich der Bursa gertickt (Abb. 6b). 

Solche kranialwarts verschobene Rippen (1) werden, je weiter sie 
sich von den tibrigen entfernen, um so kleiner und fehlen bei vielen 
Strongylina_schlieBlich véllig (Abb. 3b, 7b). Einen entsprechenden 
Ausfall der Papille 1 haben wir fiir einige Rhabditis-Arten mit nurmehr 
2 Priaanalpapillen bereits besprochen (s. oben, Abb. 2a). Das Bursa- 
velum der Strongylina ist meist am kranialen Rand verwachsen (,,ge- 
schlossene‘‘ Bursa), so eine geschlossene ,,Glocke‘‘ bildend, mit in vielen 
Fallen nahezu kreisrunden Randern. Auch dafiir gibt es entsprechende 
Ausbildungen schon bei einigen Vertretern der Gattung Rhabditis. So 
ist bei allen Arten der Rhabditis coarctata-Gruppe eine ,,geschlossene 
Bursa‘ ausgebildet, die die Papille 1 entweder noch mit aufnimmt 
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(Rhabditis cystilarva VOLK 1950), oder aber ausschlieBt (Rhabditis kolbi 
Sacus 1950). 


II. Von Rhabditis abweichende Baueigentiimlichkeiten der Strongylinen- 
Bursa at 

Wiahrend die bisher besprochenen Baueigentiimlichkeiten der Bursa 
und Rippen der Strongylina in voller Entsprechung (wenn auch in 
anderer Haufigkeit) auch schon bei den Bursen und Papillen von 
Rhabditis zu beobachten sind, lassen sich 3 weitere wesentliche Ziige im 
Bau der Strongylinen Bursa zwar noch von den Verhaltnissen bei 
Rhabditis ableiten, finden sich dort jedoch nie oder nur in Ausnahme- 
fallen (Aberrationen z. B.) verwirklicht. 

Das ist 

1. Die Tendenz zur basalen Verschmelzung benachbarter Rippen. 
Bei den meisten Strongylina sind vor allem die beiden ventralen Rippen 
(2. und 3) zum einen und die 3 lateralen (4—6) zum anderen an der 
Basis oft weitgehend miteinander verschmolzen, aber auch Kom- 
binationen anderer benachbarter Rippen (3—6 u. a.) kommen vor 
(Abb. 7b). In manchen Fallen sind auch alle lateral stehenden Rippen 
(2—6) zu einem gemeinsamen ,,Stamm*“ verschmolzen (z. B. Longistriata 
depressa, Abb. 3b). 

Die Externodorsale kann dem Dorsalrippenkomplex (Abb. 4a, 6) 
oder aber auch den Lateralrippen angeschlossen sein (Abb. 5a), steht 
haufig jedoch auch isoliert (Abb. 1b). Ein Extrem in der Verschmelzung 
von Rippen erreichen schlieBlich einige Metastrongyloidea, so z. B. die 
Pseudaliinae (s. S. 607 und Abb. 19b, c). 

Wenngleich es auch bei Rhabditis zu basalen Verschmelzungen von 
Rippen kommen kann (Abb. 4b), so erreichen sie doch niemals diese 
Ausmafe und sind relativ selten. 


2. Asymmetrien im Bursabau der Strongylina. Bei manchen Genera, 
vor allem bei den Trichostrongyloidea, machen sich oft starke Asym- 
metrien im Bau der Bursa und Rippen bemerkbar (Abb. 7a, 12b), 
derart, da die entsprechenden Rippen der beiden Seiten, bei gleich- 
gebliebener Zahl, sich in Anordnung und Form unterscheiden (,,quali- 
tative’ Asymmetrien). Bei Rhabditis kennt man derartiges nur in 
seltenen Aberrationen, wahrend es durch Ausfall der einen oder anderen 
Papille (als Abnormitat) haufiger zu ,,quantitativen‘‘ Asymmetrien 
kommen kann, die jedoch niemals, wie bei den Strongylina, als Merkmal 
allen Individuen einer Art oder gar Gattung zukommen. 


IIT. Die ,,Sonderentwicklung des Dorsalrippenkomplexes 


Die charakteristischste Eigenart im Bau der Strongylina-Bursa ist 
jedoch die Ausbildung des Dorsalrippenkomplexes (die ,,Dorsalrippe“ 
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anderer Autoren). Er ist es, der in immer wieder anderer Form bei den 
verschiedenen Arten und Gattungen auftritt, der bald den gréBten und 
beherrschenden Teil der Bursa ausmacht (Abb. 4a, 7a, 9), bald bis aut 
minutidse, aber auch dann meist noch wohlstrukturierte Reste reduziert 
sein kann und dann oft nur noch ein Rudiment darstellt (Abb. 1b, 
12b, 13), in seltenen Fallen sogar ganz fehlt (z. B. Molinostrongylus 
panouset DoLLFuS 1955). Dieser Plastizitét verdankt die ,,Dorsalrippe‘‘ 
ihre hohe systematische Bedeutung, vor allem bei den Trichostrongylo- 


idea, wo nach ihrem 50 

Bau die Arten und viel- ir ha 

fach auch die Gattungen md 

getrennt werden. ,,La oe ity, og 
disposition des branches 1% ae He orst 


de la cédte dorsale et 
ses relations avec les 
cétes dorsales externes 
sont des caracteristiques 
generiques‘‘ schreibt 
Travassos 1921, eine Wet 
Feststellung, an der sich 


ed —~ 
bis heute nichts geandert 50 gen ‘ (bc) 


hat, obgleich das bei der Abb. 3a—c, a Unvollstandiger Dorsalrippenkomplex von 
groBen ,», Variabilitat*‘ Heligmosomum glareoli. b Longistriata depressa: rechte 

Bursaseite lateral. c Longistriata depressa: 
gerade der __ ,,Dorsal- Dorsalrippenkomplex 


rippe‘‘, auf die wir noch 

zu sprechen kommen werden, zur Aufstellung einer immer weiterwach- 
senden Zahl von ,,Gattungen‘ fiihrte, was das System der betreffen- 
den Gruppen nicht gerade iibersichtlicher macht. , 

Wenn im folgenden versucht werden soll, den Dorsalrippenkomplex 

vom Schwanzabschnitt des Rhabditis-Korpers abzuleiten und seine 
phylogenetischen Metamorphosen in den wesentlichsten Schritten zu 
verfolgen, so werden die als Beispiele fiir die einzelnen ,,Entwicklungs- 
stufen‘‘ herangezogenen Arten und Genera vielfach weit getrennte 
-,,Platze“ im System der Strongylina einnehmen. Das liegt zum Teil 
daran, da8 solche ,,;Merkmalsreihen“ nur als ,,Modelle‘‘ wirklich phylo- 
genetischer Reihen dienen kénnen, denn durch Spezialisationskreuzung 
kann ein Merkmal bei einer Art urspriinglich ausgebildet sein, wihrend 
ein anderes abgeleitet erscheint. Zum anderen ist das derzeitige System 
gerade der Strongylina meiner Meinung nach an vielen Stellen noch 
weit davon entfernt ein ,,natiirliches‘‘ zu sein. So einheitlich sich die 
Strongylina als Unterordnung darbieten, so unsicher ist die weitere 
Unterteilung in Familien und Superfamilien, die vielfach, wie z. B. die 
Trichostrongyloidea nach Travassos (1937), ,,polyphyletischen Ur- 
sprungs“ sind und somit heterogenes Material umschlieBen. 
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1. Die Metamorphosen des Dorsalrippenkomplexes. Der Dorsal- 
rippenkomplex besteht nach dem Gesagten aus dem Dorsalrippenstamm, 
an dem die Posterodorsalen (10), Mediodorsalen (9) und haufiger auch 
noch die Externodorsalen (8 plus 7) paarig angeordnet sind. Einen 
solchen Komplex, unter EinschluB der Externodorsalen, mochte ich als 
,wollstiindigen Dorsalrippenkomplex‘ bezeichnen (Abb. 4a, 11b). Die 
Externodorsalrippe kann jedoch auch aus dem Dorsalrippenkomplex 
ausgegliedert sein und isoliert oder an die Lateralrippen angeschlossen 
inserieren. In solchen Fallen ist der Dorsalrippenstamm meist reduziert 


a cad pa ind 


Abb. 4a u. b. a Longistriata didas: Bursa ventral. b Rhabditis dubia: Bursa ventral 
(rechte Seite nicht ausgeftihrt) 


und wir wollen dann (bei Ausschlu8 der Externodorsalen) von einem 
, unvollstindigen Dorsalrippenkomplex*’ sprechen (Abb. 1b, 3a). Der 
vollstandige Dorsalrippenkomplex entspricht, wie schon ausgefiihrt, 
dem hintersten Schwanzabschnitt des Rhabditis-Kérpers mit den 
Papillen 8—10, der unvollstandige umfa8t nur die Papillen 9 und 10. 
So unwahrscheinlich eine solche, schon von CHirwoop u. CHrITwoop 
vermutete Homologisierung zunachst erscheinen mag, wenn man etwa 
die Bursa von Heligmosomum mit der einer typischen Rhabditis-Art 
(z. B. Rh. teres) vergleicht (Abb. la und b), so klar 1aBt sich diese Ab- 
leitung durch Zwischenformen (als wichtigste Homologiekriterien nach 
ReMANE) belegen. Die zwei wesentlichsten Voraussetzungen fiir die 
Entstehung eines Dorsalrippenkomplexes lassen sich schon innerhalb 
der Rhabditina bei der Gattung Rhabditis nachweisen. So bleiben (1.) 
bei den verschiedenen Rhabditis-Arten trotz mannigfaltiger Stellungs- 
anderungen der Papillen 1—7 (die Abgrenzung der einzelnen Arten 
beruht zum grofen Teil darauf) die 3 letzten Papillen (8—10) nahezu 
stets eng benachbart und zu einer Gruppe zusammengefaBt, wobei die 
GréBe der Kinzelpapillen distalwarts meist abnimmt (Abb. 1a, 2). Ferner 
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(2.) wird bei allen leptoderen Rhabditis-Arten (bei denen der letzte 
Schwanzabschnitt die Bursa tiberragt, Abb. 4b) das Hinterende konisch 
stark verjiingt, und auf diesen Abschnitt kommen die 3 letzten Papillen 
zu stehen, so schon ,,eine Art Dorsalrippenkomplex‘‘ bildend (Abb. 4b). 
Nun kennen wir leptodere Bursen bei Strongylinen zwar nicht, dieselbe 
Tendenz, das Schwanzende zu verjiingen und vom iibrigen Kérper ab- 
zusetzen, diirfte jedoch der erste Schritt zur Herausbildung eines ge- 
sonderten ,,Dorsalrippenkomplexes‘‘ gewesen sein. Er la8t sich be- 
sonders schén bei dem Strongyliden Genus Kalicephalus Mottin verfolgen, 
wo das Hinterende noch kontinuierlich in den sog. ,,Dorsalrippen- 
komplex* tibergeht und sich somit Verhialtnisse bieten, die denen bei 
manchen Rhabditis-Arten noch sehr ahneln (Abb. 5b, c). Da die Dia- 
phanocephalidae (zu welchen Kalicephalus gehért) auch auf Grund des 
Lippenbaues zu den primitiven Strongylina gehéren (DouGHERTY 1951), 
woftir auch ihr Vorkommen in Reptilien (die tiberwiegende Mehrzahl 
der Strongylina parasitiert in Saugetieren und Végeln), die als ,,Urwirte“ 
der Strongylina in Frage kommen (DoucHerty 1951), spricht, haben 
wir in ihnen vielleicht so etwas wie ,,lebende Fossilien‘‘ vor uns. ‘‘The 
- Diaphanocephalids may be the only surviving one of many strongyline 
families of the great orders of Mesozoic reptiles“ schreibt von ganz 
anderen Untersuchungen ausgehend, DoucuHsErty (1951, S. 364). Er 
vertritt. somit eine Auffassung, die gut zu der von uns als ursprtinglich 
gedeuteten Struktur des Dorsalrippenkomplexes paft und zugleich ein 
Beispiel fiir die Szidatsche Regel darstellt. 

Aber selbst diese bei Kalicephalus noch so durchaus ,,rhabditoide* 
Struktur des Dorsalrippenkomplexes 1a8%t schon zwei Entwicklungs- 
tendenzen erkennen, die fiir den Dorsalrippenkomplex aller ibrigen 
Strongylina tiberaus charakteristisch sind: 

a) Die letzte Rippe (Posterodorsale), nahe dem Schwanzende, ist 
in der GréBe stark reduziert, eine Erscheinung, die bei den abgeleiteteren 
Gruppen auch auf die vorletzte iibergreift, waihrend diese bei Kali- 
cephalus (aber schon nicht mehr bei der nahe verwandten Gattung 
Diaphanocephalus) in der GréBe fast noch der Externodorsalen ent- 
spricht (Abb. 5c). 

b) Der Dorsalrippenkomplex, oder besser der Dorsalrippenstamm 
ist bei Kalicephalus bereits distal leicht gespalten (Abb. 5c), wodurch 
je ein Fortsatz entsteht, der in der Form zwar der Posterodorsalrippe 
gleicht, meiner Meinung nach jedoch keine ,,Rippe darstellt, sondern 
je der Halfte der gespaltenen Schwanzspitze (Spalthalften des Dorsal- 
rippenstammes) entspricht. Cairwoop u. Cutrwoop (1950, 8. 16) 
halten im Gegensatz zu mir den ,,medianen Ast“ der dreiteiligen ,,Dorsal- 
rippe“ als méglicherweise mit den Phasmidien identisch. Da sich die 
_Spaltung des Dorsalrippenstammes innerhalb der Strongylina bei den 
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diversen Gruppen immer wieder in verschieden weit fortgeschrittener 
Form beobachten la8t, und dabei median die beiden Halften des Stammes 
entstehen miissen, erscheint unsere Auffassung wahrscheinlicher. 

Zu diesen beiden schon bei Kalicephalus angedeuteten Entwicklungs- 
tendenzen, 1. der von distal nach proximal fortschreitenden GréBen- 
reduktion der letzten, bzw. der letzten und vorletzten Rippe und 2. der 
terminal beginnenden und. ebenfalls proximalwarts fortschreitenden 

medianen Aufspaltung 

des Dorsalrippenstam- 

mes, kommt im Verlauf 

der weiteren Umwand- 

lung nur noch eine Ein- 

aS « schniirung am KoOrper- 
ende proximal der Ex- 
ternodorsalen, wodurch 

der. ,,typische‘‘, vom 

iibrigen Korper abge- 

ed b setzte Dorsalrippenkom- 
plex entsteht. Die Ein- 

schnirungsstelle selbst 

erscheint dann,vor allem 


C ig ~ 
5 : x 
ee 4 bei Formen mit stark 
Abb. 5a—c. a Ostertagia dahurica: Bursa ventral. Nach Angi D ] 
TRAVASSOS 1937. b Kalicephalus philodryadus: Bursa Teduziertem orsal- 


lateral. Nach ORTLEPP 1923. c Kalicephalus minutus: rippenkomplex (Abb.1b 
Dorsalrippenkomplex ventral. Nach BAYLIS u. DAUBNEY Pp Pp ( oe s 2 
aus YORK u. MAPLESTONE 1926 13a) als ,meues Kor- 


perende. Das _ ,,wirk- 

liche‘‘ K6rperende (im vergleichend morphologischen Sinn) stellen jedoch 
die Spitzen des Dorsalrippenstammes dar (sp auf den Abb. 1b und 5c). 
2. Reduktion (Rudimentation) des Dorsalrippenkomplexes. Wahrend 

in vielen Fallen der Dorsalrippenkomplex (vor allem der ,,vollstandige‘‘) 
eine beachtliche Gré8e aufweist (Abb. 3b, 4a, 7) kommt es bei anderen 
Strongylina zu einer immer weiter fortschreitenden Reduktion des- 
selben, was schlieBlich zu Formen (wie bei vielen Heligmosominae) 
fiihrt, bei denen der Dorsalrippenkomplex nur noch als winziges Gebilde 
in der Bursaglocke steht, haufig so klein, daB er von manchen Autoren 
tibersehen wurde (Abb. 13a, c). Dies hat sogar in einigen Fallen zur 
Errichtung neuer ,,Gattungen“ gefiihrt (so Nematospiroides durch 
Bayuis 1926, widerrufen 1927, Nematospira Wauron 1923, Sincosta 
RoE 1929, Paranematospira SrpREHN 1939, wohl alles Synonyme zu 
Nematospiroides mit reduzierter aber nicht fehlender ,,Dorsalrippe‘). 
Die Reduktion des Dorsalrippenkomplexes geht offensichtlich so vor 
sich, da8 immer weitere (proximale) Teile des Dorsalrippenstammes vom 
, neuen“ Koérperende assimiliert werden. Die urspriinglich etwa in der 
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Mitte des Dorsalrippenstammes inserierenden Externodorsalrippen 
(Abb. 6b) werden so immer mehr dem (,,neuen‘) Kérperende genahert 
(Abb. 6a) bis sie schlieBlich entweder isoliert am Hinterende stehen 
(Abb. 1b) oder den Postero-Lateralrippen angegliedert werden (Abb. 5a). 
Bei diesem Reduktionsverlauf miissen die letzten erhaltenen Reste des 
dann stets ,,unvollstandi- 
gen“ Dorsalrippenkomple- 
xes dem distalen Ende eines 
wohl ausgebildeten  ent- 
sprechen (Abb. 3a). 

In der Tat lassen sich 
selbst bei den oft nur noch 
minutidsen Resten dieser 
Struktur vielfach noch die 
9. und 10. Rippe (Medio- 
dorsale und Posterodorsale) 
als ,,Gabelungen“ des Dor- 
salrippenstammes _nach- 
weisen (Abb. 3a). ,,End- 
resultat‘‘ dieses Reduk- 
tionsverlaufes ware der 
vollige Abbau des Dorsal- 
rippenkomplexes (Abortus 
durch Rudimentation), der 
aber, soweit ich sehe, nur 
sehr selten (Molinostrongy- 
lus panousei) verwirklicht 
ist, als Aberration jedoch Abb. 6a u. b. a Oswaldocruzia spec.: Bursa ventral. 
hin und wieder auftritt b Longistriata caudabullata: Bursa ventral 
(s. unten) (Abb. 12a). 

Da ,,Umkonstruktionen‘‘ im Dorsalrippenkomplex, nahezu stets auf 
,,Proportionsinderungen“ beruhend, einen wesentlichen Zug im Ab- 
wandlungsgeschehen der gesamten Strongylina darstellen und auch 
systematisch von groBer Bedeutung sind, sei auf die wesentlichsten 
Vorgange gesondert eingegangen. 

3. Abwandlungstypen des Dorsalrippenkomplexes. Ganz offen- 
sichtlich liegen den Umwandlungen im Bereich des Dorsalrippen- 
komplexes Wachstumsallometrien zugrunde, die vielfach durch , Material- 
kompensation‘‘ bedingt sind (vgl. allgemein Renscu 1954). Es scheint 
in der Bursa der Rhabditida (= Rhabditina und Strongylina u. a.) 
allgemein ein ,,Gefalle der Wachstumsgradienten“ vorzuliegen, das sich 
vom ,,Zentrum“ der Bursa (Region um die Kloake) sowohl nach distal 
als auch nach proximal abschwacht. Bei nahezu allen, eine ,,typische“ 
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Bursa tragenden Rhabditida sind daher die zentralen, in der Hohe der 
Kloake gelegenen Papillen bzw. Rippen (4—6) die starksten und langsten, 
wahrend sie sowohl nach distal- als auch proximalwarts zunehmend 
kleiner und schwacher werden, folglich die ersten (1) und die letzten (10) 
am schwachsten ausgebildet sind. Durch dieses ,,Gefalle“‘ wird die 

charakteristisch ellipti- 


Form des Bursa-Umris- 
ses bedingt. Eine Verla- 
gerung der Rippe (Pa- 
pille) 1 kranialwarts, und 
damit eine weitere Ent- 
fernung vom,,Zentrum“, 
fiihrt dementsprechend 
zu immer weiterer Re- 
duktion, was schlieBlich 
sogar zum Verlust der 
betreffenden Papillen (1) 
fihren kann. In der Tat 
ist die erste Rippe (Pra- 
bursale) vieler Strongy- 
lina, vor allem, wenn sie 
aus den Bereich der 
Bursa geriickt ist, nur 
noch schwach ausgebil- 
det (Abb. 6b), oder fehlt 
vollig (Abb. 7b), was 
auch schon fiir manche 
Rhabditis-Arten gilt (s. 
oben Abb. 2a). 
Abb. 7a u. b. a Longistriata codrus: Bursa ventral. Vergleicht gree ak 
b Longistriata wolgaense: Bursa ventral die Bursa einer Rhab- 
ditis-Art mit der einer 
typischen Strongylina-Spezies (Abb. la, b), so zeigt sich sofort, daB 
bei den Strongylina das Differenzierungsgefalle noch verstarkt ist. 
Wahrend bei Rhabditis die ,,zentralen“ Papillen noch nicht so wesentlich 
groBer sind als die anderen und daher die Bursa meist viel langer als 
breit ist, kommt es bei den Strongylina durch bedeutende VergréBerung 
der Ventral- und vor allem der Lateralrippen zu Bursaformen, die 
haufig breiter als lang sind (Abb. 1b, 7b). Da die Rippen dabei nicht 
nur langer sondern auch dicker und muskulés werden, erméglicht diese 
Umkonstruktion einen neuen ,,Kopulationstyp’.. Wahrend die Bursa 
der freilebenden Rhabditinen bei der Kopulation mehr wie ein ,,Saug- 
napt* wirkt und so das Mannchen (oft noch mit Hilfe einer von diesem 


sche oder kreisrunde — 
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sezernierten Kittsubstanz) an der Vulva befestigt, ohne da8 die Papillen 
dabei besonders in Funktion treten (sie sind praktisch unbeweglich), 
dienen vor allem die zentralen Rippen bei vielen Strongylina als regel- 
rechte ,,Greiforgane“, die den weiblichen Kérper bei der Kopulation 
in der Vulvagegend wie eine Hand vollstandig umfassen. Dieser ,,Funk- 
tionswechsel” ist natiirlich nur méglich, wenn die zentralen Rippen die 
ndtige Lange erreichen und gut beweglich sind. Durch die dieser Um- 
konstruktion zugrunde liegende Steigerung des ,,Entwicklungsgefilles“ 
in der Bursa wird den peripheren Gebieten wohl mehr und mehr Material 
entzogen (Kompensation), was zur Verkleinerung der dort gelegenen 
Rippen, vor allem der Rippe 1 und der zum Dorsalrippenkomplex ge- 
hérenden Rippen 9 und 10 fihrt. Die dem ,,Zentrum‘‘ am nachsten 
gelegene Rippe des Dorsalrippenkomplexes, die Externodorsale, wird 
am wenigsten betroffen und ist bei nahezu allen Strongylina ziem- 
lich stark entwickelt. 

Am meisten wirkt sich diese Verainderung der Wachstumsgradienten, 
wie wir sahen, am (unvollstandigen) Dorsalrippenkomplex aus, bei dem 
es nicht nur zu einer Reduktion der Rippen 9 und 10, sondern auch zu 
einer solchen des Dorsalrippenstammes kommt, der vergleichend mor- 
phologisch ja dem Hinterende (Terminalabschnitt des Schwanzes) des 
Tieres entspricht. Diese K6érperregion scheint bei den Strongylina, vor 
allem bei den Trichostrongyloidea, negativ allometrisch zu den tibrigen 
Bursastrukturen und vermutlich auch zum Gesamtkorper zu wachsen. 
DaB der Schwanz bei vielen Rhabditida negativ allometrisch wachst 
und somit gréBere Exemplare einer Art einen relativ kiirzeren Schwanz 
als kleinere Exemplare der gleichen Art besitzen, konnte ich an Hand 
zahlreicher Messungen fiir freilebende Rhabditis-Spezies schon auf- 
zeigen (OscHE 1952). Bei manchen davon, so bei Rhabditis cystilarva 
Vo6tK 1950, vollzieht sich dabei das Korperwachstum sogar regelrecht 
, auf Kosten‘‘ des Schwanzes, hier haben groSere Exemplare nicht nur 
einen relativ, sondern auch einen absolut kiirzeren Schwanz, so deutlich 
eine ,,Materialkompensation‘’ demonstrierend (OscHE 1952, S. 228), 
die bei nichst verwandten Arten (Rhabditis cylindrica Copp) tatsach- 
‘lich zu einem volligen Verlust des Schwanzfadens gefthrt hat. 

Ahnliche Vorginge scheinen auch bei vielen Trichostroagyloidea 
(und anderen Strongylina) eine entscheidende Rolle zu spielen und zu 
einem fortschreitenden Abbau des (unvollstandigen) Dorsalrippen- 
komplexes (= ,,Schwanzende“‘) infolge negativ allometrischen Wachs- 
tums zu fiihren. Wir miissen, und das ist fiir viele weitere (s. unten) Uber- 
legungen wichtig, im Dorsalrippenkomplex der meisten Strongylina ein 
mehr und mehr dem Abbau anheimfallendes Gebilde sehen, das in sehr 
vielen Fallen (im Extrem bei vielen Heligmosominen, Abb. 13a, c) nur 


~ noch ein rudimentires Organ darstellt, den letzten Rest des urspriing- 


lichen Schwanzabschnittes mit den hinteren Rippen 9 und 10. Da8 
Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 46 39 
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sich solche durch negative Wachstumsallometrien und Materialkompen- 
sation entstandenen Rudimente durch lange Epochen der Stammes- 
geschichte erhalten, ist bekannt und verstandlich. ,,... Die erbliche 
Anlage (fiir das betreffende Organ) ist nicht ausgefallen und die onto- 
genetische Entwicklung der rudimentéren Organe wurde nur soweit 
eingeschrankt als der Materialentzug durch kraftiger wachsende Korper- 
partien dies bedingte. Eine unmittelbare Auslese am Organ findet nicht 
statt... Die erhohte Variabilitaét, die von vielen rudimentaren Organen 
bekannt ist, spricht im iibrigen auch dafiir, daB hier die Organ-Onto- 
genese durch kompensatorischen Materialentzug unterbrochen bzw. ge- 
mindert wurde.‘‘ Diese von Renscu (1954) allgemein formulierten Satze 
treffen auf den Dorsalrippenkomplex voll zu. Auch diese Bildungen 
haben sich bei nahezu allen Gattungen, wenn auch oft nur in kleinsten 
Resten, gehalten, auch sie weisen vielfach eine hohe individuelle (s. unten) 
und artliche ,,Variabilitat‘‘ auf. 

Kigenartigerweise wird bei einigen Gattungen gerade der Heligmo- 
sominae die herrschende Tendenz zur Reduktion des Dorsalrippenkom- 
plexes durch ,,Verlagerung“ des ,,Schwerpunktes‘‘ des Wachstums- 
gefalles kaudalwarts in das Gegenteil verkehrt, wodurch Bursaformen 
resultieren, fiir die der Dorsalrippenkomplex eine dominierende Rolle 
spielt (Abb. 4a, 6b, 7). Wir finden solche Verhaltnisse vor allem in den 
Gattungen Longistriata ScuuLtz 1926, Viannaia Travassos 1914, 
Vianella 'TRavassos 1918, Impalaia MOnnia 1924 und einigen anderen, 
artenarmen Genera. 

Auch bei diesen ,,Umkonstruktionen‘‘ spielen wieder Wachstums- 
allometrien eine entscheidende Rolle. Der machtig entwickelte Dorsal- 
rippenstamm, dem in diesen Fallen stets auch die Externodorsalrippen 
entspringen, scheint den Lateral- und Ventralrippen (2—6) Material zu 
entziehen, da diese dann relativ schwach ausgebildet sind und auf einem 
gemeinsamen ,,Sockel’ (vermutlich ihren verschmolzenen Basalteilen) 
inserieren. Die dem Dorsalrippenstamm entspringenden Externodorsalen 
sind entweder wie dieser kraftig entwickelt (z. B. Longistriata didas u. a.; 
Abb. 4a), oder aber in ihrer Ausbildung gehemmt. Im letzteren Falle 
scheint die starke Entwicklung des Dorsalrippenstammes nicht nur den 
Ventral- und Lateralrippen (2—6) sondern auch den auf ihm ent- 
springenden ,,Dorsalrippen“ (8—10) Material zu entziehen. Am meisten 
davon betroffen sind wiederum die am ,,Rande‘‘ des Differenzierungs- 
gefalles gelegenen Mediodorsal- und Posterodorsal-Rippen (9 und 10), 
die im Extremfall, bei stark entwickelten Externodorsalen, véllig 
schwinden kénnen, wie z. B. bei Longistriata caudabullata und Longi- 
striata depressa (s. unten Abb. 3c, 6b) ,was um so auffallender ist, als 
diese Rippen (oder wenigstens eine davon) bei stirkst reduziertem 
Dorsalrippenstamm (in anderen Linien) meist noch deutlich nachweisbar 
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sind (Abb. 3a, 13). Auch den Externodorsalen, die von der Reduktion 
des Dorsalrippenstammes nahezu nie betroffen werden, kann umgekehrt 
bei positiv allometrischem Wachstum desselben, Material entzogen 
werden, wodurch sie zu 4uBerst diinnen, hinfalligen Gebilden werden, 
die auffallenderweise oft asymmetrisch angeordnet sind (so bei Longi- 
striata codrus, Abb. 7a und Impalaia tuberculaia). Eine kleine, nur 
relativ wenige Gattungen und Arten umfassende Gruppe der Strongylina 
hat hier die allgemein zu beobachtende Tendenz zur Reduktion des 
Dorsalrippenkomplexes 
offensichtlich durch Ver- 
lagerung des Schwer- 
punktes der ,,Wachs- 
tumsgradienten‘‘ umge- 
kehrt, was zu einer For- 
derung gerade des sonst 
zur Rudimentation nei- 
genden  Dorsalrippen- 
stammes geftihrt hat. ap 

Die Tatsache, daB die 

beiden Gruppen, die das ——— 

Extrem der jeweiligen 

Entwicklung — verkor- 

pern, namlich die Gat- 

tung Heligmosomum 

(Abb. 13) und ihre Ver- b > 


wandten (z. B. Nemato- 


spir ides Abb. 12 mit Abb. 8a u. b. a Nematodirus helvetianus: Bursa ventral. 
ee z ‘ b) Nach RagEwsksaJA aus TRAVASSOS 1937. b Delicata 
extrem reduziertem Dor- uncinata: Teil der Bursa. Nach TrRAvassos 1937 


salrippenstamm und die 
Gattungen Longistriata (Abb. 3c, 4a), Viannaa u. a. mit extrem ver- 
groBertem Dorsalrippenstamm, im derzeitigen System (‘TRAvassos 1937) 
in derselben Familie (Heligmosomidae) zusammengefait werden, be- 
ruhrt eigenartig. Sowohl die Reduktion als auch die Férderung des 
Dorsalrippenkomplexes dirfte innerhalb der Strongylina an verschiede- 
nen Stellen des Systems mehrfach unabhangig voneinander wirksam 
geworden sein. 

4. Die Spaltung des Dorsalrippenstammes. Zu einem ganz anderen 
, Endresultat“ fiihrte die zweite, unabhangig von der GroBenreduktion 
(oder Forderung) auftretende und schon bei Kalicephalus (s. oben 
Abb. 5c) angedeutete Tendenz zur Aufspaltung des Dorsalrippen- 
stammes (= ,,Kérperende*“‘), eine Higenart der Strongylina, von der sich 
bei den Rhabditina keinerlei ,,Vorstufen‘‘ finden lassen. Die Auf- 
- gpaltung, bei nahezu allen Strongylina wenigstens in den ,,Anfangen“ 
39* 
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zu beobachten, schreitet von distal nach proximal fort, beschrankt 
sich bei den meisten Arten jedoch auf das distale Drittel (Abb. 7a). 
Bei einigen Spezies greift sie jedoch weiter proximalwarts aus (Abb. 7b), 
was letztlich zu einer medianen Spaltung des gesamten Stammes fiihrt 
und damit zu Arten ,,mit doppelter Dorsalrippe, wie es in den betreffen- 
den Beschreibungen heiBt. Solche Totalspaltungen kennen wir von den 
Gattungen Nematodirus Ransom 1907 (Abb. 8a), Pseudoheligmosomum 
Travassos 1937, Murielus Drxmans 1939 (Abb. 10b, c) u.a. Auch 
hier ist diese ,,Endstufe‘‘ der Spaltung innerhalb der Strongylina sicher- 
lich mehrfach unabhangig voneinander (polytop) entstanden. 


IV. Zusitzliche Bursastrukturen 


Neben den bisher behandelten Elementen der Strongylinen Bursa 
treten bei einigen wenigen Gattungen noch ,,zusatzliche“ Strukturen auf, 
die auch zum ,,Bauplan“ der Bursa gehoren und, da sie ihr ,,latentes“ 
Vorhandensein bei Genera, die sie normalerweise vermissen lassen, in 
manchen Aberrationen zu erkennen geben (s. unten), hier noch kurz 
angefiihrt werden sollen. ; 


1. Die akzessorische Bursamembran und die akzessorischen Rippen. 
Bei manchen Genera vor allem der Trichostrongyliden treten zusatzlich 
zu den stets mehr oder weniger lateral bzw. terminal angeordneten 
Rippen noch 2 kurze papillenartige Strukturen auf, die auf der Ventral- 
seite meist nahe der Kloake und der Basis des Dorsalrippenstammes 
inserieren und haufig durch eine kutikulare ,,Haut‘‘, der sog. ,,akzesori- 
schen Bursamembran‘‘ verbunden sind. Solche Bildungen sind typisch 
fiir die Gattung Ostertagia Ransom 1907, finden sich jedoch auch bei 
Vertretern der Genera Macielia Trav. 1935, Delicata TRav. 1935 u.a. 
(Abb. 8b). TRavassos (1937) glaubt die akzessorischen Rippen mit den 
,,Postanalpapillen‘‘ (besser Postkloakalpapillen, da nicht mit den post- 
anal stehenden ,,Rippen‘‘ zu verwechseln!) homologisieren zu kénnen, 
wie sie, als mehr oder minder stark ausgebildete ,,Tuberkeln‘‘ oder 
kleine ,,Papillen‘‘, am Hinterrand der Kloake vieler Nematoden’ auf- 
treten, meist als ,,Tastsinnesorgane“‘ gedeutet (deutlich z. B. bei Longi- 
striata trus, Abb. 9ap). Sie finden sich als paarige Bildungen auch bei 
vielen Rhabditis-Arten und kénnen bei ihnen in seltenen Fallen schon 
zapfenartig verlangert sein (Rh. dubia, Abb.4b). Dieser Homologisierung 
von Travassos haftet noch einige Unsicherheit an, doch l48t auch mein 
Material vorlaufig keine weiteren Schliisse zu!. 


* Bei den zu den Strongyloidea gehérenden, in Elefanten schmarotzenden 
Arten der Gattung Murshidia ist der Genitalkonus mit einer ganzen Reihe abson- 
derlicher ,,Auswiichse“ besetzt, die sogar fiir die Artdiagnose herangezogen werden 
kénnen (nach CHaBauD 1957). 
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2. Aufspaltung von Rippen (Fissationen). Die urspriingliche Zahl 
von 9 Bursarippen, die wir als typisch fiir alle Strongylina feststellen 
(10, wenn wir die mit 8 ,,verschmolzene‘‘ Rippe 7 mitzdhlen), kann 
durch sekundare Aufspaltung ein- 
zelner Rippen vermehrt werden. 
Wahrend durch die oben beschrie- 
bene Langsspaltung des Dorsal- 
rippenstammes Zahl und Anord- 
nung der Einzelrippen nicht ver- 
andert werden, liegen die Ver- 
haltnisse bei Fissationen der Rip- 
pen selbst naturgemaB anders. gp 
Sie sind am haufigsten an der 
Externodorsalen zu beobachten. 
Auch bei den Rhabditis-Arten 
vollzieht sich der ,,Kinbau“ zu- 
satzlicher Papillen (s. oben) gerne 
im Bereich der Papillen 7—10, 
also in einem Bereich der die 
Externodorsale (8) mit ein- aa 
schlieBt ( Abb. 2a). In besonders Abb. 9. Longistriata trus: Bursa lateral 
schéner Form finden wir eine é 
Spaltung der Externodorsalen bei Murielus harpespiculus DikMANS 
1939 (Abb. 10b, c). Der ventralwarts gerichtete ,,zusaitzliche‘‘ (abge- 

spaltene) Ast ist oft deutlich dinner als die Externodorsale selbst. Be- 


7001 


Abb. 10a—c. a Equinurbia sipunculiformis: Bursa lateral, dreiteilige Externodorsale punk- 

tiert. Nach ANE aus YORK und MAPLESTONE 1926. b Murielus harpespiculus: Bursa 

dorsal. aed akzessorische Externodorsale. c Murielus harpespiculus: Bursa lateral. b und c 
nach DIKMANS 1939 


sonders extrem aufgespalten ist die Externodorsale jedoch bei Equi- 
nurbia LANE 1914. Hier sind gleich zwei ,,zusdtzliche“ Aste ausge- 
bildet, wobei der proximale der gréBte ist (Abb. 10a). Hinsichtlich 
der Ausbildungsstarke fiigen sich die Spaltprodukte also dem geschilder- 
ten ,,Gefalle der Wachstumsgradienten“ ein. In allen mir bekannten 
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Fallen reicht die Spaltung der Externodorsalen nicht bis zum Grunde, 
so daB diese Rippe und ihre ,,Abkémmlinge“ eine gemeinsame Basis 
aufweisen. 

DaB gerade die Externodorsalrippe zu solchen Fissationen neigt, 
wahrend sie bei den iibrigen Rippen nicht oder doch nur sehr selten 
auftreten, gibt zu denken. Wir haben bei der Homologisierung mit den 
Rhabditinen bereits die Vermutung geaduBert, daB die Externodorsalrippe 
das Verschmelzungsprodukt der Rippen 7 und 8 darstellen konnte. 
Sollte das latente Vorhandensein der Rippe 7 (in der Externodorsalen, 8) 
sich in solchen Fissationen 4uBern? Diese Deutung hat in der Tat viel 
fir sich und wird noch weiter zu belegen sein (s. unten). 


C. Diskussion 


I. Die Bedeutung von Bildungsabweichungen 
fiir die vergleichende Morphologie 


1. Allgemeines. Die bisherigen Ausfiihrungen stellen den Versuch 
dar, die Formenmannigfaltigkeit der Strongylinen-Bursa auf. einige 
wenige Grunddifferenzierungsvorgange zuriickzufiihren, die da sind 
Fissationen, Reduktionen und Proportionsénderungen durch allometri- 
sches Wachstum und Materialkompensation, Phanomene, die in immer 
wieder gleicher oder doch ahnlicher Weise die Evolution der in Frage 
stehenden Strukturen beherrschen und ,,ausgerichtet‘‘ haben. 

-Im folgenden sollen nun einige individuelle Bildungsabweichungen 
der betreffenden Strukturen beschrieben werden, wie man sie als 
,Aberrationen’’ immer wieder einmal zu sehen bekommt, wenn man 
zahlreiches Material untersucht. Da auch die Entwicklung und Form- 
gebung solcher Abweichungen irgendwelchen, wenn auch gestérten oder 
veranderten ,, Differenzierungsgesetzen‘‘ unterworfen sind, kénnen diese, 
glaube ich, zusdtzliche Gesichtspunkte fiir eine vergleichende Morpho- 
logie liefern und uns manchen Hinblick in latente (virtuelle) Entwick- 
lungspotenzen ermdglichen. 

Es soll hier allgemein und neutral von Aberrationen oder Bildungsabweichungen 
gesprochen werden, da die vielfachen anderen Bezeichnungen wie Variationen, 
Monstrositaéten, Anomalien, Abnormititen, teratologische Bildungen (Terata), 
Exotypen usw. entweder eine ,»,Wertung‘ darstellen, oder aber Aussagen mit 
einschlieBen, die in vielen Fallen (so in unseren) nicht bewiesen sind. So halte ich 
es fiir verfehlt, Bildungsabweichungen einer Art als ,,Anomalien‘, ,,Teratologien‘‘ 
oder ,,Monstrositaten‘‘ zu bezeichnen (s. Karny 1929), die bei anderen Arten zum 
»normalen‘‘ Formenschatz gehéren, wiahrend andererseits die Bezeichnungen 
»,Variationen‘‘, Exotypen‘ oder gar ,,Mutanten‘‘ definitionsgema8 voraussetzen, 
daf die betreffende Verinderung erblich ist und durch Mutation entstand, was in 
vielen Fallen zwar sehr wahrscheinlich, aber nicht nachgewiesen ist. 

Die methodische Bedeutung der Bildungsabweichungen fiir phylo- 
genetische Untersuchungen ist nach ZIMMERMANN (1954) umstritten, wo - 
bei jedoch in Anlehnung an Karny zugegeben wird, daB sie ,,... ein 
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Bild von den Wandlungsméglichkeiten eines Organismus zu geben 
vermogen.“ Vielfach hat man Bildungsabweichungen schlechthin als 
»Atavismen“ gedeutet, der Vorstellung folgend, die in dem Satz zum 
Ausdruck kommt: ,,Das Einzelmerkmal, das anomal erscheint, kehrt 
dabei regelma Big zur Ahnengestalt zuriick, darin liegt die methodische Be- 
deutung der ,,Teratologie“ fiir die Phylogenetik‘‘ (ZIMMERMANN 1954). Es 
unterliegt keinem Zweifel, daB Aberrationen ,,H. emmungsmipbildungen‘, 
wie Karny (1929) sie nennt, sein kénnen, und daB sie dann, so die Onto- 
genese der betreffenden Struktur eine ,,palingenetische Rekapitulations- 
entwicklung“ darstellt, als ,,Atavismen‘‘ ein Bild von der ,,Ahnengestalt“ 
zu geben in der Lage sind. Allein dadurch vermégen Aberrationen schon 
viel zur Unterbauung einer morphologischen Abwandlungsreihe bei- 
zutragen. Wenn namlich bei einer Art auftretende ,,Atavismen‘‘ der 
Ausbildung bestimmter, bei anderen rezenten Arten vorkommenden 
,,.Merkmalen“ entsprechen, ist dies ein deutlicher Hinweis darauf, daB 
erstere Art in ihrer Phylogenese tatsaichlich ein bei der anderen erhalten 
gebliebenes ,,Stadium‘‘ durchlaufen hat und damit die durch Vergleich 
,konstruierte‘ Merkmalsreihe wirklich phylogenetisch voneinander ab- 
leitbare ,,Strukturglieder““ umschlieBt. Streng genommen wird bei 
fehlendem fossilen Material eine Merkmalsreihe durch Einbeziehung von 
Aberrationen, soweit sie Atavismen darstellen, nereaae erst ,,evolu- 
tionistisch*‘ deutbar. 

Eine wirkliche Merkmalsphylogenetik kann daher auf die Unter- 
suchung von Aberrationen nicht verzichten. 

Ist es nun aber wirklich so, daf die Aberrationen nur ,,Merkmale‘‘ 
erzeugen, die ,,regelmafig‘‘ zur Ahnengestalt zuritickkehren, oder konnen 
dabei nicht auch ,,latente‘‘ Entwicklungspotenzen sichtbar werden, die | 
im Phanotypus der betreffenden Ahnenreihe noch nicht realisiert waren ? 
Wenn ,,bei der normalen Entwicklung (eines Organismus) sehr vieles 
potentiell bleibt‘‘ (RENscH 1954), so kann es sich, gerade bei auf Wachs- 
tumsallometrien beruhenden Morphogenesen, dabei doch auch um 
,».Potenzen handeln, die in der Phylogenese der betreffenden Struktur 
noch nicht realisiert wurden. ScurinDEWOLF (1950) schreibt in diesem 
- Zusammenhang: ,,Es mu8 bei diesen Monstrositaéten stets damit ge- 
rechnet werden, da es sich um Entwicklungshemmungen oder um 
durchgreifende Neubildungen von Zukunftsbedeutung handeln kann, die 
mithin iiber die vorausgegangene Stammesgeschichte nichts aussagen* 
(Sperrung von mir). Das wiirde fiir viele, vor allem auf ,,Proportions- 
anderungen“ beruhende Formbildungsvorginge bedeuten, da® inner- 
halb einer Verwandtschaftsgruppe jede einzelne Art die (z.T. ,,virtuellen*’) 
Potenzen besiBe, eine gréBere Anzahl von Abwandlungen der ,,Grund- 
struktur‘ auszubilden (Pluripotenz, s. unten), aber normalerweise, durch 
den der Art eigenen, ,,typischen“ Genbestand nur die ,, Variante“ realisiert 
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wird, die dieser Art als ,,Merkmal‘‘ zukommt. Eine Mutation fihrt dann 
unter Umstanden zur Ausbildung einer anderen potentiell méglichen (aber 
bisher latenten) Variante, die das ,,Merkmal“ fiir eine weitere Art abgeben 
kann. Wir wissen, daB selbst bei extrem sexualdimorphen Arten eine 
, bisexuelle‘’ Potenz vorliegt und ein haufig quantitativ wirkender 
Mechanismus von Realisatoren dariiber entscheidet, welche der sexual- 
dimorphen Strukturen, die mannlichen oder die weiblichen, zur Aus- 
bildung gelangen. Auch bei den Kastenmerkmalen staatenbildender 
Insekten liegen die Dinge ahnlich. Auch hier entscheiden, vielfach sogar 
,exogene“ Faktoren, welche ,,Merkmalsvarianten“ realisiert und welche 
, unterdriickt“‘ werden. Ahnlich wird es ja auch bei phanotypischer Ge- 
schlechtsbestimmung auBeren Faktoren iiberlassen, die Geschlechter zu 
realisieren und damit den Vorgang der genotypischen Bestimmung zu 
,,phanokopieren‘‘. Warum sollten nicht auch die diversen Formbildungs- 
faktoren verwandter Arten, die vielfach in ihrer Auswirkung viel gering- 
fiigiger sind als manche Sexualdimorphismen und Kastendifferenzierun- 
gen, wenigstens zum Teil als ,, Pluripotenz‘ (HAECKER 1925) jeder einzel- 
nen Art eigen sein und bestimmte ,,Formrealisatoren“ dartiber entschei- 
den, welche dieser Potenzen jeweils zur Ausbildung kommen und welche 
latent bleiben? Eine ,,Aberration‘ bedeutet unter diesem Blickpunkt 
die. Realisation einer Potenz, die bei dieser Art ,normalerweise*‘ latent 
bleibt, bei verwandten Arten aber unter Umstanden als ,,typisches‘ 
Merkmal ausgebildet ist, oder aber noch bei keiner Art in Erscheinung 
tritt. Diese ,,Realisation’ kann bei einer Aberration genetisch (mutativ) 
bedingt sein (Exotypus, Mutante), und nur dann wird sie fiir die ,,Art- 
bildung‘‘ bedeutsam werden k6nnen, oder aber auf ,,exogene‘ Faktoren 
zuriickgehen (Modifikation). In beiden Fallen jedoch veranschaulicht 
eine solche Aberration die ,,Variationsméglichkeiten‘‘ einer Struktur und 
damit ,,latente“ (virtuelle) Entwicklungspotenzen. ,,Denn nur das, was 
im Konstruktionsbereich einer (Pflanzen-) Form liegt, kann durch auBere 
Hinflisse bedingt modifikativ auftreten und gleichfalls leicht durch 
eine Mutation hervorgerufen werden‘‘ (ROTHMALER 1950), wofiir auch 
die Existenz von Phanokopien“ spricht. Harckmr. (1925), der ~den 
Begriff ,,Pluripotenz“* pragte, hat ihn (seiner Zeit entsprechend) folgen- 
dermafen definiert: ,,Pluripotenz und virtuelle Potenzen sind Qualititen, 
die dem Artplasma in ihrer Gesamtheit jederzeit zukommen, d.h. jede 
einzelne Potenz ist virtuell vorhanden, auch ehe diejenigen Zustands- 
anderungen des Artplasmas und diejenigen Verschiebungen des Ent- 
wicklungsmechanismus eintreten, auf Grund deren sie tatsichlich mani- 
fest werden.“ 

Fir viele untersuchte Fille konnte Remane (1948, 1952) nach- 
weisen, dai die auftretenden Aberrationen in jeder Hinsicht den ,,Real- 
mutationen’ gleichen und da& in nahe verwandten Gruppen Reihen 
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von Arten auftreten, ,,...in denen eine seltene Aberration durch Zu-. 
nahme ihrer prozentualen Haufigkeit schlieBlich die dominierende, 
normale Form der Art wird‘‘ (REMANE 1952, S. 365). So konnte, um 
nur eines von vielen Beispielen zu zitieren, Rurnie (1935) bei Syrphiden — 
zeigen, dafs ,,...Aderstiicke (im Fliigel), die bei einigen Arten einer 
Gattung als individuelle Varianten auftreten, ...bei anderen Arten, 
Gattungen und sogar hdheren Einheiten, charakteristische Merkmale ° 
der betreffenden Kategorie darstellen kénnen.‘‘ 


Wenn demnach durch Aberrationen oft nur die in einer Art vorhan- 
denen (wenn auch ,,latenten“‘) Entwicklungspotenzen realisiert werden, 
mup es bei verwandten Arten zu ,, Parallelvariationen‘‘ kommen, ,,. . . die 
zeigen, daf vielfach eine Beschrankung in der Zahl der méglichen 
Formen besteht, daf sich also auBerlich ahnliche Bildungen unabhangig 
voneinander entwickeln kénnen (homologe Reihen, Pluripotenzerschei- 
nungen) (KUHNELT 1942). Dabei sind in vielen Fallen (vor allem 
bei verwandten Arten) diese ,,ihnlichen Bildungen‘‘ wohl weniger 
,unabhangig voneinander entwickelt“ als vielmehr, aus einem gemein- 
samen Potenzschatz (Paripotenz nach HAaECKER 1925, s. unten) heraus, 
wiederholt realisiert worden. Nach HarcKERs (1925) Meinung .,,. . . setzt 
sich zumindest ein groBerer Teil des Potenzschatzes einer Art aus Ent-. 
wicklungsméglichkeiten zusammen, die zahlreichen anderen Arten ge- 
meinsam sind und die also da und dort immer wieder als parallele 
Variationen zutage treten kénnen.‘‘ KrriaKkorr, der in jiingster Zeit 
(1956) wieder auf das von VALiILoy (1922) aufgestellte ,,Gesetz der homo- 
logen Variation hingewiesen hat, spricht von der ,,Einheit in der 
Variation oder der Einférmigkeit in der Mannigfaltigkeit’ und folgert, 
da8B bei nachstverwandten Arten ,,...die parallelen Variationen und 
die damit verbundenen Ahnlichkeiten mindestens oft, wenn nicht in 
der Regel durch ahnliche, in vielen Fallen sogar identische Genome .. . 
bedingt seien.““ REMANE (1952) spricht in ahnlichem Zusammenhang 
von einer ,,...auffallend gleichen Richtung des Mutationsphanomens 
bei verwandten Arten (parallele Mutanten)“‘?. 

“Wenn diese Vorstellungen richtig sind, dann miissen sich die in 
einer Verwandtschaftsgruppe auftretenden Aberrationen zum GroBteil 
in ganz bestimmten ,,Bahnen‘‘ bewegen und sich durch die in der 
betreffenden Gruppe herrschenden ,,Formbildungstendenzen“ erklaren 
lassen. Wir haben durch einen Vergleich der verschiedenen Bursaformen 


1 In diesem Zusammenhang sei auf die interessante Studie von W. KNULLE, 
(1957: ,,Morphologische und entwicklungsgeschichtliche Untersuchungen zum 
phylogenetischen System der Acari“ in Mitt. Zoolog. Mus. Berlin 88 (1), 97—213) 
verwiesen, die leider nicht mehr beriicksichtigt werden konnte. In dieser Arbeit 
findet sich auch eine ausfiihrliche Diskussion der zahlreichen Publikationen von 
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innerhalb der Strongylina einigen Einblick in die dort herrschen- 
den Tendenzen gewonnen und wissen auf welchen ,,Bahnen“ der von 
Rhabditis tibernommene ,,Grundtypus‘‘ der Bursa in dieser Unter- 
ordnung modifiziert wird, kennen also die wichtigsten Potenzen, die 
jeweils realisiert werden oder latent bleiben. 

So kann z. B. die Potenz zur Reduktion des Dorsalrippenkomplexes 
verschieden stark zur Wirkung kommen und so zu verschiedenen 
, Stufen’’ der Reduktion fiihren. Dies zeigt z. B. eine Merkmalsreihe, 
an deren Anfang Arten mit wohlausgebildetem und an deren Ende 
solche mit stark reduziertem Dorsalrippenkomplex stehen. 

DaB in einer solchen, durch Aneinanderreihung gegebener ,, Beispiele“ 
aufgestellten Reihe tatsaichlich die ,,Tendenz“ zur Reduktion besteht, 
das kénnen Aberrationen demonstrieren. ROTHMALER (1943) hat aus 
einer ahnlichen Uberlegung heraus ,,. . . solche sprunghaft da und dort 
auftretenden, fiir eine bestimmte Tendenz einer Verwandtschaftsgruppe 
aber charakteristischen Merkmale als Tendenzmerkmale bezeichnet.‘ 
Sie beweisen seiner Meinung nach, ,,...da8 eine Eigenschaft einer 
Entwicklungslinie schon lange latent innewohnen kann, bevor sie u. U. 
sprunghaft als ,.Merkmal* in Erscheinung tritt.“* 

Ich habe in Anlehnung an SALuER bei solchen ,,latenten‘‘ Merkmalen, die sich 
vor allem in den Aberrationen von Zwillingsarten, also im Rahmen engster Ver- 
wandtschaft, deutlich nachweisen lassen, vom Kryptotypus gesprochen (OscHE 
1954), darunter die Summe der nicht (und normalerweise nie) realisierten Potenzen 
einer Art verstehend. 

Krrrakorr (1956) schreibt in seiner Arbeit tiber die homologe 
Variation in Anlehnung an Vavinoy, daB, ,, ... wenn wir die Formenreihe 
innerhalb der Artgrenze kennen, wir das Dasein paralleler Formen in 
anderen Arten und Gattungen voraussagen kénnen.‘‘ In Umkehrung 
dieses Satzes mu8B man demnach, bei Kenntnis der ,,Merkmalsreihe‘‘ 
innerhalb einer gréBeren systematischen Einheit, die ,,méglichen‘ 
Aberrationen innerhalb einer Art ,,voraussagen‘‘ und damit ,,erklaren‘‘ 
koénnen. Dies soll im folgenden fiir eine Anzahl von Aberrationen der 
Bursastrukturen einiger Strongylina (vor allem Trichostrongyloidea), 
die ich untersuchen konnte, versucht werden. 


2. Bildungsabweichungen. bei einigen . Strongylina als Ausdruck 
latenter Entwicklungspotenzen. Wenn man eine gréSere Anzahl von 
Individuen einer Art auf ihren Bursabau hin untersucht, so stellt sich 
selbstverstdéndlich heraus, da8 keine Bursa der anderen wirklich véllig 
gleicht. Die GréBenunterschiede allein sind u. U. schon betrachtlich, 
aber auch kleinere Abweichungen in der Anordnung und den GréBen- 
verhaltnissen der Rippen zueinander sind nicht selten. Solche gering- 
fiigigen und eine ,,fluktuierende“ Reihe ergebende ,,Variationen‘ sollen 
hier unberiicksichtigt bleiben und nur solche Erwaihnung finden, die 
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wirklich zu ,,qualitativen‘‘ Abweichungen gefiihrt haben und mit Recht 
als Aberrationen bezeichnet werden kénnen!. 

Ein guter Teil, aber durchaus nicht alle, dieser Aberrationen stellen 
,Atavisic 2n“‘ im weitesten Sinne dar, offenbaren also erhalten gebliebene 
Potenzen, die zur teil- und manchmal sogar nur andeutungsweisen 
Ausbildung von Ahnenformen fiihren. Selten wird dabei die ,,Ahnen- 
gestalt‘‘ wirklich voll erreicht, ein Beweis, daB die in den aberranten 
Individuen irgendwie veranderte ,,Reaktionslage‘ doch meist nicht 
ausreicht, eine latente Potenz in allen Details vollkommen zu realisieren. 
Dennoch kommt der ,,Charakter‘‘, der den betreffenden Aberrationen 
zugrunde liegenden Formbildungspotenzen meist deutlich zum Aus- 
druck; man sieht einer solchen Bildung gewissermaBen an, was sie 
, hatte werden sollen‘’. Man kann solche ,,miBlungenen“ Bildungen 
dennoch nicht ohne weiteres ,,teratologisch“ nennen, schon gar nicht, 
wenn man weiB, wie wenig harmonische Formen bei manchen 
,normalen* Strongylina als Art- bzw. Gattungsmerkmale vorkommen 
(Abb. 16a, b). 

Das schlieBt nicht aus, daB es selbstverstandlich wirklich ,,terato- 
logische Bildungen“ im Bereich der Bursa gibt, z. B. Falle, bei denen 
die Ausdifferenzierung unterblieb und sich an Stelle der Rippen mehr 
oder weniger formlose und ,,unorganisierte“ Klumpen finden. Solche 
Formen scheiden fiir eine vergleichende Betrachtung aus, schon weil 
es muBig ware, hier homologisieren zu wollen. 

Da die Anomalien im folgenden jeweils zu bestimmten Formbildungs- 
vorgingen (s. oben) in Beziehung gesetzt werden sollen, sei hier eine 
iibersichtliche Zusammenstellung dieser wichtigsten Differenzierungs- 
vorginge vorangestellt und die Besprechung der einzelnen Aberrationen 
nach dieser EKinteilung vorgenommen. Es sind in diesem Schema nur 
die Grundvorgange der Bursametamorphose beriicksichtigt, die innerhalb 
der Strongylina ablaufen. 

a) Metamorphosen des ,,vollstindigen‘* Dorsalrippenkomplezes. 

«) Reduktion des Dorsalrippenkomplexes, verbunden mit einer Abtrennung 
der Externodorsalen. 

B) Spaltung des Dorsalrippenstammes (proximalwarts fortschreitend). 

y) Ausbildung ,,zusitzlicher‘‘ Rippen durch Fissation an der Externodorsal- 
rippe. : = 

6) Metamorphosen der Pribursal-, Ventral- und Lateralrippen. 

«) Lageverschiebung und Ausfall der Prabursalrippe. 

B) Basale Verschmelzung der Lateral- bzw. Ventralrippen (distalwarts fort- 
schreitend). 

1 Solche Aberrationen sind naturgemaB seltener. Bei den mit vielen Arten 
vor allem in Elefanten schmarotzenden Genera Quwilonia und Murshidia findet sich 
ein auffallend hoher Prozentsatz von Tieren mit Aberrationen und Teratologien 
(s. CHaBAUD 1957). 
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y) Ausbildung von Asymmetrien. 

c) Ausbildung eines Paares ,,akzessorischer Papillen‘* auf der Ventralseite, nahe 
der Kloake. 

Betrachten wir diese, nur die Haupttendenzen beriicksichtigende 
Zusammenstellung, so fallt auf, da die Bildung der ,,Strongylinen 
Bursa‘‘, die im Laufe der Phylogenie am weitestgehenden umgestaltet 
wurde, der Dorsalrippenkomplex ist. Ihm gegeniiber werden die tibrigen 
Bursastrukturen nur geringfiigig abgewandelt und erweisen sich als 
weniger plastisch. Hier ergibt sich bereits die erste Ubereinstimmung 
zwischen ,,transspezifischer“‘ und_ ,,infraspezifischer“ (individueller) 
,, Variation’: insofern, als die iiberwiegende Mehrzahl an Aberrationen, 
die bisher (auch von anderen Autoren) beobachtet wurden, den Dorsal- 
rippenkomplex betreffen. Er stellt den wandlungsfahigsten Teil der 
Strongylinen-Bursa sowohl innerhalb einer Art als auch innerhalb der 
ganzen Unterordnung dar. Hier besteht sicherlich ein Zusammenhang 
zwischen individueller und_,,phylogenetischer“ Wandlungsfahigkeit. 
,Zunaichst wird naémlich bei einer Gruppe ein Merkmal tiberhaupt 
variabel sein, dann wird bei fortschreitender Reduktion der Variabilitat 
die urspriingliche Form desselben nur noch selten als Abnormitat auf- 
treten .. . bei den Endgliedern ist dann schlieBlich die Variabilitat schon 
so weitgehend reduziert, da das Merkmal tiberhaupt konstant ist und 
einen verlaBlichen Gruppencharakter bietet*‘ (KaRNy 1929, S. 450). 


3. Bildungsabweichungen des Dorsalrippenkomplexes. a) Reduktion 
des Dorsalrippenkomplexes als Aberration. Eine Reduktion des Dorsal- 
rippenkomplexes ist mir bei meinen Untersuchungen verschiedentlich 
begegnet. Bei Arten, deren Dorsalrippenkomplex an sich schon nur 
noch geringe Ausmafe aufweist (wie z. B. bei vielen Heligmosomidae) 
kann er dabei sogar voéllig verschwinden. Dies habe ich vor allem bei 
Nematospiroides dubius Baytis 1926 mehrfach feststellen kénnen, wo 
sich bei bestimmten Individuen nicht einmal mehr Reste des Dorsal- 
rippenkomplexes nachweisen lieBen (Abb. 12a, 15b). Es existieren auch 
eine Reihe von zu Nematospiroides synonyme Gattungen, die alle durch 
das Fehlen der ,,Dorsalrippe“ ausgezeichnet sind und sich wohl zum Teil 
auf solche Aberrationen griinden (s. 8. 584). Aber selbst bei Arten mit 
wohl ausgebildetem und groBen Dorsalrippenkomplex kann ein vélliges 
Fehlen desselben bei Aberrationen beobachtet werden. Molinostrongylus 
alatus ORTLEPP 1932, ein Fledermausparasit, ist durch einen stattlichen 
Dorsalrippenkomplex ausgezeichnet, wobei die Externodorsalen dem 
Dorsalrippenstamm entspringen (Abb. 11b). Neben einem Exemplar, 
dem auf einer Seite die Externodorsalrippe fehlte! (Abb. 11 b, gestrichelte 


' Bei der zu den Strongyloidea gehérenden Art Quilonia africana ist ein eben- 
solcher einseitiger Verlust der Externodorsalen beschrieben (KHALIL 1922 in Proc. 
Zool. Soc. London 1—75, fig. 46). 
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Linie), fand sich (unter insgesamt nur 12 Mannchen) ein weiteres, dessen 
Dorsalrippenkomplex véllig reduziert war. Interessanterweise waren 
die Externodorsalen (die bei dieser Art dem Dorsalrippenkomplex an- 
geschlossen sind) davon jedoch nicht betroffen, sondern inserierten, 
wenn auch in etwas verdnderter Form, jetzt isoliert auf dem Kérper 
(Abb. 11a). Diese Aberration zeigt somit sehr schén, wie es bei Reduktion 
des Dorsalrippenkomplexes 
zur ,,Ablosung‘’ der Externo- 
dorsalen kommt, die ja, wie wir 
sahen, immer in ziemlicher 
GréBe erhalten bleiben. Uber- 
raschend erscheint zunachst 
der Abbau des Dorsalrippen- 
komplexes bei einer Art, bei 
der diese Bildung einen do- 
minierenden Bestandteil der 
Bursa darstellt. In der Tat 
ist innerhalb der Gattung Mo- 
linostrongylus diese Art (M. 
alatus) diejenige mit der gréB- 
ten ,,Dorsalrippe“. Es 1aBt 
sich jedoch innerhalb dieser 
Gattung bei den verschiedenen 
Arten eine ,,stufenweise‘‘ Groé- 
Benreduktion des Dorsalrip- 
penkomplexes beobachten, die 


li M. jabint — M. deli- 
tiber skrjabina r . Abb. llau.b. Molinostrongylus alatus. a Bursa 
catus — M.ornatus schlieBlich ventral, Aberration, Dorsalrippe fehlt. b Voll- 


ga-M. heydoni fithrt, bei der Uns, Dosslipnonrones, | Gavsishalt 
dieser bereits von der Exter- Aberration die Externodorsale fehlte 
nodorsalen weit an Grobe 

iibertroffen wird. Das Extrem dieser Abwandlungsreihe stellt schlieBlich 
Molinostrongylus panousei (DottFus 1954) dar; hier ist der Dorsal- 
rippenkomplex bis auf einen winzigen Hocker reduziert, wahrend die 
Externodorsalen, wie tiblich, in voller GroéBe erhalten sind. Erwahnt 
sei noch, daB bei den verschiedenen Molinostrongylus-Arten die Externo- 
dorsalen dem Dorsalrippenstamm angegliedert (M. alatus), aber auch 
isoliert von ihm (M. skrjabini) sein kénnen. Die beschriebene Ab- 
erration gibt demnach ein gutes Bild von den innerhalb der Gattung 
herrschenden Entwicklungstendenzen, wobei zu beachten ist, da die 
untersuchte Art an den Anfang der Reduktionsreihe zu stellen ist, somit 
demonstrierend, da& unter Umgehung der ,,Zwischenstufen” gleich die 
Endstufe (M. panousei entsprechend) erreicht werden kann. 
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Wahrend diese Aberration von Molinostrongylus alatus den Reduk- 
tionsvorgang des Dorsalrippenkomplexes veranschaulicht, zeigt eine 
Bildungsabweichung bei Nematospiroides dubius (Heligmosomidae) den 
umgekehrten Weg in Form eines ,,Atavismus‘‘. Bei dieser Art ist der 
Dorsalrippenkomplex nur noch als minutiéses, aber wohlstrukturiertes 
Gebilde vorhanden, das als ein wirkliches Rudiment im Bursabereich . 
steht (Abb. 12b). Die Ex- 
ternodorsalen inserieren ent- 
sprechend getrennt am ,,Hin- 
terende“‘ des Tieres. Mehr- 
fach fanden sich nun 
Bildungsabweichungen, bei 
denen die einander zugekehr- 
ten Seiten der Externodor- 
salen im unteren Drittel mit- 
einander.verwachsen waren, 
so gewissermaBen wieder 
einen ,,Dorsalrippenstamm* 
aufbauend. Das ,,Rudiment*‘ 
der ,,Dorsalrippe“ selbst 
kann bei einer solchen Aber- 
ration entweder vollig fehlen 
(Abb. 12a) oder aber unver- 
andert erhalten sein. Wie 
Abb. 12a zeigt, reicht die 
Verschmelzung der Exter- 
nodorsalen nicht bis zu 
deren Basis (vielleicht weil 


diese Rippen zu weit entfernt 


Abb. 12a u. b. Nematospiroides dubius. a Bursa voneinander inserieren) so 
ventral, Aberration. Externodorsale punktiert. . 3 
b Bursa dorsal daf die Verwachsungsstelle 


wie eine ,, Briicke‘‘ die beiden 
Externodorsalrippen verbindet. Interessanterweise tritt eine ahnliche 
, Briickenbildung“‘, nur in einem schmaleren Bereich, bei einer 
mit Nematospiroides nahe verwandten Art als ,normale“‘ Bildung auf. 
Bei Heligmosomum glareoli nimlich hat Bayuts (1928) an den Externo- 
dorsalen je einen ,,accessory branch‘ beschrieben und auch abgebildet, 
der als ein kurzer Zapfen auf den einander zugekehrten Seiten der 
Externodorsalen entspringt. Bei allen von mir lebend untersuchten 
Individuen dieser Art zeigte sich, daB diese ,,Aste‘‘ miteinander ver- 
bunden sind und somit eine diinne Briicke bilden (Abb. 13c). Dies 
1aBt sich vor allem bei jiingeren (jedoch voll adulten) Exemplaren 
deutlich sehen. Mit zunehmendem Wachstum der Bursa scheint das 
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Kérpergewebe in der Mitte der Briicke abzureiBen und sich etwas 
zurtickzuziehen. Dadurch kann man den Eindruck gewinnen, es handle 
sich um 2 voneinander getrennte Zapfen. Bei genauem Studium zeigt 
sich jedoch, da’ auch dann die kutikulare Hiille der Briicke, wie eine 
Exuvie, fast stets erhalten bleibt und so weiterhin die beiden Externo- 
dorsalen verbindet (Abb. 13b). Nur bei wenigen der iiber 100 daraufhin 
untersuchten Exemplaren war, wohl aus ,,mechanischen Griinden“ die 
»,Kutikularbriicke‘ zerrissen. Da bei Heligmosomum glareoli diese 
,,Briicke“ an der gleichen Stelle liegt, wie die oben fiir Nematospiroides 
als Aberration beschriebene und stirkere Bildung, glaube ich beide 
homologisieren zu diirfen. Dieses Beispiel zeigt zum einen sehr schon, 
wie die Aberration einer Art (Nematospiroides) die , normale“ Bildung 
einer anderen. (Heligmosomum) kopieren kann (homologe Variation, 
Paripotenz), und zum anderen, da selbst bei Arten mit so extrem 
reduziertem Dorsalrippenkomplex noch Anzeichen fiir einen urspriinglich 
vorhanden gewesenen starken Dorsalrippenstamm, der die beiden Ex- 
ternodorsalen verband (z. B. Abb. 4a Longistr. didas), nachweisbar sind. 


Auch bei anderen Heligmosominen bekommt man gelegentlich auf- 
einander zu gerichtete ,,Auswiichse“ der Externodorsalen zu sehen, je- 
doch meist nur bei jungen, subadulten Mannchen. Schon Bay tis (1928) 
machte darauf aufmerksam, da ein ahnlicher, wenn auch schwacher 
ausgebildeter ,,Seitenast‘‘ der Externodorsalen in einigen Fallen auch 
bei Heligmosomum polygyrum zu beobachten sei. Obwohl mir diese Art 
zahlreich vorlag, konnte ich derartiges nur einmal beobachten, wobei 
auch nur noch die Kutikularbriicke (ohne Kérpergewebe) erhalten war!. 
Dagegen habe ich bei Heligmosomum halli manchmal (jedoch nicht regel- 
maBig wie bei H.glareoli) feine ,,Fortsatze der Externodorsalen in 
entsprechender Lage gesehen (Abb. 13a). Bei noch kleinen, subadulten 
Mannchen (eingebohrt und spiralig aufgerollt in der Magenschleimhaut 
von Microtus arvalis, wo sie ihre Larvalentwicklung durchgemacht 
haben) sind dagegen solche Bildungen relativ haufig. Sie scheinen im 
- Laufe des weiteren Wachstums mehr und mehr abgebaut zu werden. 
~ Der Riickzug des Kérpergewebes und das Erhaltenbleiben nur noch der 
kutikularen Hille bei Heligmosomum glareoli (s. oben) zeigt ebenfalls 
diese Tendenz-zum Abbau dieser Strukturen an, die bei letzterer Art 
_ offensichtlich nur nicht zum Abschlu8 kommt. Auch die Fortsatze an 
den Externodorsalen von Nematospira turgida, die WALTON (1923) als 
, doppelte Dorsalrippe“ (je mit der Externodorsalen verwachsen) deutete, 
entsprechen wohl derartigen ,,Briickenbildungen“. Roman (1951) weist 


1 Dies gilt fiir mein Material aus Erlangen. Sehr zahlreiche Exemplare von 
Heligmosomum polygyrum aus Oldenburg, die ich neuerdings untersuchen konnte, 
zeigen dagegen eine solche ,,Briickenbildung‘‘ in ahnlicher Form wie H eligmosomum 


glareoli nahezu regelmaBig. 
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bereits auf die Ahnlichkeit mit den ,,accessory branch“ von Heligmo- 
somum glareoli hin und vermutet, dai WaLTon die wirkliche ,,Dorsal- 
rippe“ tibersehen hat. Die als ,,Briickenbildung“ bezeichnete Struktur 
scheint nach alledem weiter verbreitet zu sein, jedoch vielfach nur den 


juvenilen Tieren zuzukommen!’. 


Cc 


Abb. 183a—c. a Heligmosomum halli: Junges Tier mit ,,Zapfen‘‘ an der Externodorsale. 
b Heligmosomum glareoli: Ausschnitt aus c, die Briicke zwischen den beiden Externodorsalen 
zeigend. c Heligmosomum glareoli: Bursa dorsal 


b) Spaltung des Dorsalrippenstammes als Aberration. Aberrationen, 
die diesen ftir die Formbildung des Dorsalrippenkomplexes der Stron- 
gylina wesentlichen Vorgang~als ,,'Tendenzmerkmal‘ veranschaulichen, 
scheinen sehr selten zu sein. Mir ist unter tiber 1000 Mannchen von 
Nematospiroides dubius nur 1 Exemplar begegnet, das eine in dieser 
Richtung deutbare Abweichung darstellte. Bei diesem Tier fanden sich 


1 Auch bei einigen der zu den Strongyloidea gehérenden (also mit den oben 
behandelten Trichostrongyloidea nicht niher verwandten) Arten der Gattungen 
Murshidia Lane 1914 und Quilonia Lann 1914 finden sich entsprechende Bil- 
dungen, so bei Quilonia spiculodentata und Murshidia vuylstekae (nach CHABAUD 
1956 in Ann. de Parasit. 31, p. 587 u. 595) und bei Murshidia falcifera (nach KREIs 
1956 in Wiener Tierarztl. Monatsschrift 48, S. 753). 
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an Stelle der kleinen ,,Dorsalrippe‘‘ (die fehlte) 2 getrennte, zapfen- 
formige Gebilde, in der Gré8e die normale ,,Dorsalrippe iibertreffend 
(Abb. 14b) und in Lage und Form an die bei anderen Gattungen 
(Ostertagia, Delicata u.a.) auftretenden  ,,akzessorischen Papillen‘‘ 
(s. oben) erinnernd. Da solche jedoch in der Fam. Heligmosomidae 
(zu der Nematospiroides gehért) stets fehlen, ein gespaltener Dorsal- 
rippenstamm jedoch in der nahe verwandten Gattung Heligmostrongylus 
vorkommt und die Aberration keine ,,Dorsalrippe“ aufwies, halte 
ich es fiir wahrscheinlicher, daB bei dieser eine Spaltung des Dor- 
salrippenstammes vorliegt, bin jedoch nicht sicher. 


FOOL 


Abb. 14a u. b. a Crenosoma striatum: Bursa ventral. b Nematospiroides dubius: Teil der 
Bursa ventral, Aberration mit ,,Zapfen‘‘ an der Externodorsale und gespaltener 
;,Dorsalrippe‘* (kombiniert) 


c) Zusiitzliche Rippen an der E'xternodorsalen als Aberration. Bereits 
oben wurden Auswiichse an der Externodorsalen besprochen, die auf 
den einander zugekehrten Seiten auftreten und diese beiden Rippen 
,, briickenartig“ miteinander verbinden. Hier soll nun von Bildungen 
die Rede sein, die ebenfalls rippenartige ,,Auswiichse‘‘ der Externo- 
dorsalen darstellen, jedoch eine andere Lage einnehmen. Sie entspringen 
namlich stets basal-an der nach ventral oder kranial gerichteten Seite 
der Externodorsalrippen und treten bei Murielus und Equinurbia z. B. 
regelmaBig je in Ein- oder Zweizahl auf (Abb. 10). Wir haben diese 
, zusatzlichen“’ Rippen als durch Spaltung aus der Externodorsalen 
entstanden gedeutet (s.oben) und vermuten in ihnen Reste der 
,,Papille“ 7, die bei den Strongylina ja stets fehlt. Die ,,normale“ 
Externodorsale wiirde nach dieser Deutung die Rippe 7 oder Reste 
derselben assimiliert haben und nur in wenigen Fallen (z. B. Murielus) 
wiirde letztere wieder, wenn auch ,,rudimentar‘‘ (als Auswuchs) in 


Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd, 46 40 
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Erscheinung treten. Ein solcher Tatbestand lieBe geradezu vermuten, 
da® sich die ,,latente’‘ Potenz zur Ausdifferenzierung einer Rippe 7 in 
bestimmten Aberrationen kundtut. Von ihnen soll nun die Rede sein. 

Giinstiges Material lieferte auch hier wieder Nematospiroides dubius. 
Bei dieser Art beschrieb schon Bayits 1927 an der Basis der Externo- 
dorsalen eigenartige Anschwellungen, die ebenso Ror 1927 fir seine 


Abb. 15a—c. Nematospiroides dubius. a Bursa ven- 
tral, Aberration mit verschmolzenen Rippen. b Bursa 
ventral, Aberration der rechten Externodorsalen mit 
2 abgespaltenen ,,akzessorischen‘‘ 
schnitt aus b. WHWxternodorsale mit ,,akzessorischen 


Rippen‘‘ 


Sincosta aberrans (Syno- 
nym zu Nematospiroides 
dubius) angibt. Diese Bil- 
dungen werden von allen 
Autoren, denen diese Art 
vorlag, erwahnt (zuletzt 
Roman 1952) und fanden 
sich auch bei allen von 
mir untersuchten Exem- 
plaren (Abb. 12). Bayuis, 
und mit Vorbehalt auch 
Roe, glaubten in ihnen 
Reste der gespaltenen 
Dorsalrippe sehen zu diir- 
fen, da sie beide die wirk- 
liche, stark reduzierte 
..Dorsalrippe“ zunachst 
tibersehen haben.  Be- 
trachtet man diese basale 
Anschwellung = genauer, 
so zeigt sich, da sie 
ventralwarts eine tuber- 
kelartige Vorwélbung auf- 
weist, deren Dimension 
individuell stark variiert 
(Abb. 12). Man wiirde die 
eigenartig knotigem An- 
schwellungen der Exter- 


nodorsalen fiir typische ,,Teratologien‘‘ halten, kamen sie nicht allen Indi- 
viduen der Art zu. Diesen angeschwollenen Basalteilen sitzen nun in man- 
chen Fallen rippenartige Fortsatze auf und zwar stets auf der nach ventral 
gerichteten Seite, lagemaBig also véllig den ,,akzessorischen Externo-— 
dorsalrippen“ der Gattung Murielus entsprechend. Wahrend ein Exem- 
plar von Nematospiroides dubius nur je einen kurzen, ventral gerichteten, 
papillenartigen Zapfen an der Basis der Externodorsalen aufwies 
(Abb. 14b), war in einem anderen Fall der Basalteil der linken Externo- 
dorsalen verbreitert und trug ventral eine kraftige ,,zusiitzliche“ Rippe, 
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die fast die Linge der Externodorsalen erreichte!. Bei einem dritten 
Exemplar dieser Art waren an einer Externodorsalen sogar zwei Aste 
abgespalten und inserierten ,,hintereinander‘‘ auf der basalen An- 
schwellung (Abb. 15b, c). Da diesem Exemplar die ..Dorsalrippe“ fehlte, 
wird die Deutung schwieriger (entspricht der eine Fortsatz etwa gar 
der ,,Dorsalrippe*‘?). Wahrscheinlich jedoch handelt es sich um eine 
weitergehende Fissation der Externodorsalen, wie sie im Genus Hquin- 
urbia (mit 3teiliger Externodorsalen) die Regel ist (Abb. 10a). Ein 
Abbau der an sich schon weitgehend reduzierten ,,Dorsalrippe’ kommt 
bei Nematospiroides an sich haufiger vor (s. oben) und kénnte hier noch 
durch Materialentzug (fiir die Ausbildung der zusitzlichen Externo- 
dorsalrippen) geférdert sein. Auch Roz hat bei seiner Sincosta aberrans 
(Synonym zu Nematospiroides dubius) in einem Fall bereits ,,. . . the 
branching of an externodorsal‘‘ beobachtet, homologisierte diese ,,akzes- 
sorische Rippe“ auch richtig mit den Anschwellungen der Externo- 
dorsalen, irrte dann jedoch, indem er in beiden Reste der ,,Dorsalrippe‘‘ 
(die er bei seiner Untersuchung tibersehen hat) glaubte sehen zu k6nnen. 
Da alle bei Nematospiroides beobachteten ,,zusitzlichen Rippen“ (in 
Aberrationen) stets den ,,normalen‘’ basalen Anschwellungen ent- 
springen, die bei allen Exemplaren kleine ,,Hécker“‘ tragen, diirfen wir 
wohl auch in diesen Anschwellungen Reste von Rippen sehen, die der 
Rippe 7 entsprechen. Roman (1951), der ebenfalls ein gréBeres Material 
von Nematospiroides dubius untersuchte, hat zwar auch regelmafig die 
basalen Anschwellungen gesehen, nie jedoch ,,zusatzliche Rippen‘‘, was 
er ausdriicklich betont. 

4. Bildungsabweichungen an den Prabursal-, Ventral- und Lateral- 
rippen. Aberrationen an diesen Rippen sind offensichtlich weit seltener 
als soleche am Dorsalrippenkomplex, sie ,,variieren“ ja auch bei den 
verschiedenen Arten innerhalb der Strongylina (qualitativ) gering- 
fiigiger. Am haufigsten treten noch Verlustaberrationen auf, die besonders 
gern die Pribursalrippen betreffen, vor allem, wenn diese auBerhalb 
des Bursabereiches stehen und daher schon in der Gro8e weitgehend 
reduziert sind. Bei Longistriata wolgaense z. B. sind Individuen ohne 
Prabursalrippen sehr haufig, bei anderen Arten (z. B. Longistriata 
codrus) fehlt die Prébursale zuweilen nur auf der einen Seite. Da gerade 
innerhalb der Gattung Longisiriata Arten mit (z. B. Longistriata codrus, 
Abb. 7a) und solche ohne Prabursalrippen (z. B. Longistriata trus, 
Abb. 9) nebeneinander stehen, sind derartige Aberrationen geradezu 
zu erwarten, Sie erklaren sich unschwer aus der Lage-des ,,Differen- 
zierungsgefalles“ (s. oben), welche am distalen (Dorsalrippenkomplex) 


1 Kine entsprechende, einseitige Verdoppelung der Externodorsalen kennt 
man auch von manchen Strongyloidea, so bei Murshidia aziza (nach Neveu Lr- 
’ warrEe 1924 in Ann. Parasit. 3, pl. XIX fig. 2) und anderen. 

40* 
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und proximalen (Bereich der Prabursalrippen) Ende der Bursa Rudi- 
mentationen oder gar Verlust (Abortus durch Rudimentation) von 
Strukturen erwarten laBt. 

Viel seltener sind Bildungsabweichungen bei den tibrigen Bursa- 
rippen. Die staérkste Aberration traf ich bei einem Exemplar von Nemato- 
spiroides dubius, bei dem auBer dem Dorsalrippenkomplex (ohne Ex- 


YA 


ed. 


~ 


>> 
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Abb. 16a u. b. a Evandroia evandroi: Bursa ventral. Nach TRAVASSOS 1937. b Heligmo- 
skriabinia skrjabini: Bursa ventral. Nach FRrriras u. LENT aus TRAVASSOS 1937 


ternodorsale) nur noch 4 ‘statt 7 Rippen auf jeder Seite ausgebildet 
waren (Abb. 15a). Davon sind die Prabursal und Externodorsalrippen 
noch sicher anzusprechen, wahrend die Lateral- bzw. die Ventralrippen 
untereinander weitestgehend verschmolzen sind. Interessant ist der An- 
schlu8 der linken Externodorsalen an die (zu einer Einheit verschmol- 
zenen) Lateralrippen, wie er bei anderen Trichostrongyliden (beidseitig) 
normal haufiger vorkommt (z. B. Ostertagia u.a. Abb. 5a). Die Ab- 
erration ist damit gleichzeitig ein Beispiel fiir die Hntstehung von Asym- 
metrien, wie wir sie bei den Strongylina immer wieder antreffen und 
wie sie, andere Rippen (nicht die Externodorsalen) betreffend, auch 
Nematospiroides zukommen. 

Auffallend ist, daB trotz eingreifender Umgestaltungen im Rippen- 
bau auch die Aberration wieder ein relativ ,,harmonisches“ Bild bietet, 
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dadurch, da8 die ,, Verschmelzungen‘ auf beiden Seiten in gleicher Weise 
verliefen. Die ,,normale‘‘ Asymmetrie der Art (rechter Bursalappen 
gréBer und mit langeren Rippen versehen) ist erhalten geblieben. Den- 
noch mutet eine solche Bildung ,,abnorm‘ und , teratologisch“ an. 
Wei man jedoch, zu welch weitgehenden Verschmelzungen von Rippen 
es innerhalb der Strongylina bei den Metastrongyloidea kommt (s. unten) 
und beriicksichtigt man, daB die Strongyloidea-Art Monodontella giraffae 
YorK und Mapieston 1926 einseitig eine Verschmelzung, sogar der 
gleichen Rippen, wie bei unserer Aberration, als typisches Merkmal 
aufweist, dann wird man auch in so weitgehenden Bildungsabweichungen 
mehr als ein Spiel des Zufalls zu sehen geneigt sein. Wie unharmonische 
und ,,monstrése‘‘ Bildungen als dennoch ,,normale‘‘ Merkmale auftreten 
kénnen, das zeigen innerhalb der Heligmosomidae besonders schén die 
Arten Evandroia evandroi Travassos und Heligmoskrjabinia skrjabini 
Freiras et Lent, deren Bursa geradezu wie eine ,,MiBbildung“ wirkt 
(Abb. 16). 


II. Die Verschmelzung der Rippen als ,,Sonderentwicklung“ 
der Metastrongyloidea Cram 1927 


Die oben beschriebenen Entwicklungstendenzen der Strongylina 
lassen sich, wie gezeigt, auf relativ wenige morphogenetische Um- 
wandlungstypen zuriickfiihren, die in verschiedener Kombination bei 
den diversen Gruppen auftreten und so zu jeweils charakteristischen 
Formen fiihren. Es macht daher in den meisten Fallen keine Schwierig- 
keiten, die einzelnen Bursarippen verschiedener Arten miteinander zu 
homologisieren, da wir stets den ,,Typus“ der ,,Strongylinen Bursa‘ 
auch in den Abwandlungen ohne weiteres erkennen. Zu eatremer Aus- 
wirkung bestimmter Tendenzen kommt es nur in wenigen Fallen, so etwa 
bei manchen Gruppen im Bereich des Dorsalrippenkomplexes, wo die 
Tendenz zur Reduktion zu einem ,,Abortus durch Rudimentation* 
fiihren kann. Ein ahnlich starres Festhalten an einer eingeschlagenen 
Entwicklungsrichtung und damit das Auftreten ,,extremer“ Formen 
findet sich geradezu als Charakteristikum bei den Metastrongyloidea 
Cram 1927. Hier wird die allgemein bei den Strongylina zu beobachtende 
Tendenz zu basaler Verschmelzung von Rippen (s. oben) mehr und mehr 
auch auf die distalen Bereiche derselben ausgedehnt, so daB es vielfach 
zu totaler Verschmelzung von Rippen und damit zu Zahlenreduktionen 
(,,Abortus durch Verschmelzung‘‘) kommt. In manchen Gruppen werden 
auch noch die Rippen in der Gré8e reduziert, wobei im Extrem Formen 
entstehen, die nur noch Rudimente von Rippen besitzen, deren Homolo- 
gisierung mit den entsprechenden Strukturen ,,typischer™ Strongylina 
oft nur schwer gelingt. Extreme Verschmelzung der Rippen auf der 
einen und extreme Reduktion von Rippen (und als Folge davon auch 


608 Giiwrner OscuE: 


des Bursavelums) auf der anderen Seite, das sind die beiden Ent- 
wicklungstendenzen, die die Metastrongyloidea kennzeichnen und ihnen 
eine Sonderstellung innerhalb der Strongylina einraumen. Ohne alle 
Umwandlungstypen dieser Superfamilie behandeln zu wollen, seien hier 
wenigstens einigeGrund- 
ziige des Formenwandels 
gekennzeichnet, —_ weil 
diese ,,Sonderentwick- 
lung“ doch auch wieder 
einiges Licht auf die 
allgemeinen  Differen- 


Med. zierungsvorgange der 
Strongylina wirft. 
ed! b Verschmelzung von 


Rippen. Die Tendenz 
zur Verschmelzung von 
Rippen auBert sich bei 
den Metastrongyloidea, 
wenn wir von den Ver- 
haltnissen am Dorsalrip- 
penkomplex, der auch 
hier ein sehr ,,variables‘ 
Gebilde darstellt, ab- 
sehen, am deutlichsten 
sail an den Ventralrippen 
(2 und 3) und an den 
Medio- und Posterolate- 
ralen (5 und 6). Dabei 
k6nnen ,,zunachst‘* in- 
nerhalb einer Gattung 
diese Rippen bei ver- 
4 schiedenen Arten weit- 
a ehend getrennt © oder 

Abb. l7a—d. a Crenosoma mephiditis: Bursa ventral. 8 : 8 . 
Nach Doveurrry 1945. b Muellerius capillaris: Bursa Weitgehend verschmol- 
ventral. Nach GrERICHTER 1951. @ Cystocaulus ocreatus: zen sein. So zeigt Creno- 


Bursa ventral. Nach GERICHTER 1951. d Angiostrongylus 3 
gubernaculatus: Bursa ventral. Nach DoucHerty 1946 soma striatum (ZEDER) 


z. B. noch deutlich ge- 
trennte Ventroventral- und Lateroventralrippen (Abb. 14a), wahrend die- 
selben bei Crenosoma mephitidis (HOBMATER 1941) (Abb. 17a) weitgehend 
verschmolzen sind. Ahnlich weitgehend verschmolzen sind die Ventral- 
rippen bei Dictyocaulus filaria (RUDOLPHI 1809), Cystocaulus ocreatus 
(Ratttrer und Henry), Muellerius capillaris (MUELLER), <Angio- 
strongylus gubernaculatus (DoucHERTY) (Abb. 17,18) und vielen anderen 
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Lungenwiirmer, die teilweise (wie die oben genannten) sogar in ver- 
schiedene Unterfamilien der Metastrongyloidea gehéren. An denselben 
(oben genannten) Arten laBt sich auch die Verschmelzung der Medio- 
lateral- und Posterolateralrippen beobachten, wobei es bei manchen 
zu eigenartigen Erscheinungen kommt. So stellt bei Metastrongylus pu- 
dentodatus (VostoKov) die Posterolateralrippe nur noch ein kleines An- 
hangsel der Mediolateralen dar und bei Dictyocaulus cameli (BoER 1952) 
(Abb. 18a) scheint sie gar vollig zu fehlen. Betrachtet man jedoch die 
nahe verwandte Art Dictyocaulus filaria (RupotPHt) (Abb. 18b), so 
zeigt sich, da hier Mediolateral- und Posterolateralrippe so weit- 
gehend verschmolzen sind, da8B nur noch eine winzige Kerbe am 
distalen Ende diese beiden Rippen voneinander trennt. Wir gehen 
daher sicher nicht fehlt, wenn wir das Fehlen der Posterolateralen bei 
Dictyocaulus cameli auf eine totale Verschmelzung mit der Medio- 
lateralen zuriickfiihren!. Dieser Befund ist fiir die allgemeine Betrachtung 
der strongylinen Bursa insofern von Wichtigkeit, als wir das generelle 
Fehlen der Rippe 7 auf eine Totalverschmelzung mit Rippe 8 (Ver- 
schmelzungsprodukt = Externodorsale) zuriickftihrten (s. oben). DaB 
es bei Rippen zu einem ,,Abortus durch Verschmelzung“‘ kommen kann, 
dafiir ist die Reihe Dictyocaulus filaria — Dictyocaulus cameli ein sch6nes 
‘Beispiel. Kurioserweise zeigt gerade eine Metastrongyloidea-Art, namlich 
Crenosoma mephitidis (HOBMAIER 1914) eine Externodorsalrippe, die in 
ihrem mittleren Abschnitt jeweils ,,gespalten‘‘ ist und sich somit als 
,, Verschmelzungsprodukt* (7 und 8) ganz im Sinne unserer Deutung zu 
erkennen gibt (Abb. 17a). Demnach hat sich die Tendenz zur Ver- 
schmelzung der Rippen 7 und 8 bei allen Strongylina durchgesetzt 
(so die ,,Externodorsale“ ergebend) und greift bei den Metastrongyloidea 
auch auf weitere Rippenpaare tiber, zunachst vor allem auf die Rippen 
2 und 3 (Ventralrippen), 5 und 6 (Medio- und Posterolateralrippen). Die 
Externolateralen sowie die Externodorsalen bleiben zunachst isoliert. 
Das Extrem der Verschmelzung wird dann in der Unterfamilie Pseudali- 
inae erreicht, wo in den Gattungen Pseudalius (RatLuiET), Stenurus 
(DusaRDIN) und Verwandten die gesamten lateral stehenden Rippen 
(Lateroventral-, Externolateral-, Mediolateral-, Posterolateral- und wohl 
auch Externodorsalrippen) zu einem gemeinsamen ,,Zapfen“ ver- 
schmolzen sind, der wie eine einzige stark geschwollene Rippe seitlich 
absteht. Nur noch kleine ,,Tuberkeln‘‘, die die letzten Reste von 
distalen Spitzen der in das Verschmelzungsprodukt eingegangenen 
Einzelrippen darstellen, lassen die wahre Natur dieser Bildung erkennen 
(Abb. 19b, c). Auch der Dorsalrippenkomplex weist bei den Meta- 


1 Auch SarwaR weist neuerdings (1957 in Acta tropica 14, p. 228) auf diesen 
Tatbestand hin, wenn er schreibt: ,,The partial or complete fusion of postero and 
medio lateral rays is a characteristic of metastrongylids.** 


610 GinrHER OscHE: 


strongyloidea einige abweichende Ziige auf, auf die jedoch im einzelnen 
nicht eingegangen werden soll. Die Tendenz zur Aufspaltung des 
Dorsalrippenstammes findet sich auch hier in verschiedener Auspragung. 
So finden wir bei Dictyocaulus filaria eine weitgehende, bei Dictyocaulus 
cameli gar eine totale Aufspaltung des Dorsalrippenstammes, also eine 
,,Progressionsreihe“, die uns, mit denselben Gliedern und in derselben 
Richtung verlaufend, schon bei 
der Verschmelzung der Lateral- 
rippen begegnet ist (s. oben, 
Abb. 18). 

Dagegen zeigen andere Meta- 
strongyloidea, z. B. viele Arten 
der Gattung Crenosoma, keine 
Spur einer Aufspaltung des Dor- 
salrippenstammes (Abb. 14a). 
Inwieweit es sich jedoch hierbei 
um einen, im Zug der _ herr- 
schenden _ ,,Verschmelzungsten- 
denz‘‘ liegenden, sekundaren Zu- 
stand handelt, vermag ich nicht 
zu entscheiden. 

Ohne noch weitere Einzel- 
heiten anzufiihren, 1aBt sich ab- 
schlieBend sagen, da8 auch die 
Abb. 18au. b. a Dictyocaulus cameli: Bursa auf den ersten Blick so anders- 
ventral. b Dictyocaulus filaria: Bursa ventral. 4 

Nach GHRICHTER 1951 artig erscheinenden Metastrongy- 

loidea im Bau ihrer Bursastruk- 

turen sich durchaus dem Typus der Strongylina einordnen lassen und 

daf zu ihrer Ableitung nicht einmal zusitzliche ,,Umwandlungsvor- 

gainge‘‘ nétig sind. Allein die einseitige Steigerung einiger weniger, 

auch anderen Strongylina eigenen Tendenzen (Verschmelzung von 

Rippen) hat diese ,,morphologische Sonderstellung‘* der Metastrongy- 
loidea innerhalb der Strongylina zustande gebracht. 

Kigenartigerweise entspricht dieser morphologischen Sonderstellung 
der Metastrongyloidea auch eine biologische. Sie parasitieren im Gegen- 
satz zu nahezu allen anderen Strongylina nie im Darm sondern aus- 
schlieBlich in Lunge, Bronchien, Blutgefif&en und Herz ihrer Wirte. 
Des weiteren zeigt sich, ebenfalls im Gegensatz zu den tibrigen Stron- 
gylina mit direkter Entwicklung, bei den Metastrongyloidea die Tendenz 
zur Ausbildung eines indirekten Entwicklungsganges, unter Hinschaltung 
eines Zwischenwirtes. Als solche fungieren vor allem Mollusken und 
Oligochaéten. Wir finden nach CHaBaup (1955) innerhalb der Meta- 
strongyloidea neben Arten mit direkter Entwicklung (Dictyocaulus), 
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eine groBe Zahl von Gattungen (Protostrongylus, Cystocaulus, Crenosoma, 
Angiostrongylus u. a.), die ab Larve 2 in Mollusken (als Zwischenwirten) 
leben und schlieBlich als ,,Endstufe’ die Gattung Metastrongylus, die 
die Entwicklung vom Ei bis zur Infektionslarve (3. Larve) in der Leibes- 
héhle von Oligochaéten durchmacht. 

Die Metastrongyloidea stellen nach all dem einen selbstindigen 
Zweig der Strongylina dar, der in verschiedener Beziehung (Morpho- 
logie, Lokalisation im Wirt, Entwicklungsgang) einen eigenen Weg ein- 
geschlagen hat und sich so deutlich von den beiden anderen GroBgruppen, 
den Strongyloidea und Trichostrongyloidea, absondert. 


ITI. Fragen der ,,GroB-Systematik’ der Metastrongyloidea 

Obwohl eingangs betont wurde, daB aus den hier durchgefiihrten 
Untersuchungen, da sie sich nur auf die Bursastrukturen allein bezichen, 
nicht ohne weiteres systematische Konsequenzen gezogen werden diirfen, 
sei hier doch auf einige Fragen aufmerksam gemacht, vor allem weil 
sie das Problem der Konvergenz streifen. 

Wir konnten zeigen, daB sich selbst die extrem abgeleiteten und 
reduzierten Bursen mancher Metastrongyloidea (z. B. der Pseudaliinae) 
durch relativ einfache Umwandlungsschritte von einer ,,typischen‘‘ 
Strongylina-Bursa ableiten lassen. Nur eine Gattung macht hier eine 
Ausnahme, namlich Metathelazia SkinKER 1931. Sowohl die Anzahl 
als auch die Anordnung und Form der Papillen am Hinterende (man kann 
hier schwerlich von ,,Rippen“ sprechen, eine Bursa fehlt véllig) der 
Mannchen weichen so weitgehend von den Verhaltnissen bei den Stron- 
gylina ab, daB wir hier einen ganz anderen Bursa-Typ vor uns haben, 
der dem der Spirurida (einer anderen Nematoden-Ordnung) entspricht 
(Abb. 19a). Allein durch die von uns beschriebenen (s. oben), innerhalb 
der Strongylina wirksamen ,,Umwandlungstypen“ lassen sich die 
Bursaverhaltnisse dieser Gattung daher nicht aufbauen. Dieser Tat- 
bestand allein schlieBt die Gattung Metathelazia schon von den Meta- 
strongyloidea aus. Es tiberrascht daher nicht, daB, von ganz anderen 
Uberlegungen ausgehend, schon friihere Autoren zu demselben Ergebnis 
gekommen sind. So schreiben CHaBauD u. Brocca (1950): ,,lia mor- 
phologie cephalique et accessoirement la structure de l’ovejecteur nous 
incitent & croire que le genre Metathelazia est issu de Spiruroidea primi- 
trifs.“‘ Auch GrricuTER hat sich fir eine Abtrennung von den Meta- 
strongyloidea ausgesprochen. DoucHERTY (1952) dagegen glaubt, Meta- 
thelazia weiterhin als ,,degeneriertes‘‘ Strongylina-Genus ansehen zu diir- 
fen, schlie8t jedoch seine Ausfiihrungen mit der Feststellung: ,,But I am 
prepared to be prove wrong“. Nach alldem, was sich tiber die Gesetz- 
mafigkeiten im Bursabau der Strongylina ermitteln lieB, bin ich tiber- 
- zeugt, daB Metathelazia nicht zu den Metastrongyloidea, ja nicht einmal 
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zu den Strongylina gehért. Eine morphologische Besonderheit hat dieses 
Genus allerdings mit den meisten Metastrongyloidea gemeinsam, das 
ist der Besitz einer kutikularen, den gesamten Kérper vor allem der 
Weibchen wie eine ,,Exuvie‘‘ umschlieBenden Hille, die GuRICHTER 
als ,,teguminal sheat‘‘ bezeichnete und fiir eine gréBere Anzahl von 
Metastrongyloidea (so fiir Dictyocaulus, Oystocaulus, Stenuroides, Proto- 
strongylus, Muellerius u. a.) nachgewiesen hat. Wieweit dieser Bildung 
ein systematischer Wert zukommt oder ob es sich nur um eine mit 
dem Leben in der Lunge und den GefaéBen (Wanderung iiber das Blut- 


Abb. 19a—e. a Metathelazia multipapillata: Hinterende des Mannchens ventral. Nach 

GERICHTER 1948, b Stenurus minor: Bursa ventral. Nach BAYLIS u. DAUBNEY aus 

YORK u, MAPLESTONE 1926. ¢ Pseudalius inflecus: Bursa ventral. Nach BAYLIS u. DAUBNEY 
aus YORK u. MAPLESTONE 1926 


gefaBsystem!) zusammenhingende Higenschaft handelt, womit ihr Auf- 
treten bei Metathelazia als Konvergenzerscheinung deutbar wiirde, ver- 
mag ich nicht zu entscheiden. 

Wenn wir aus den genannten Griinden Metathelazia als auBerhalb 
der Metastrongyloidea stehend betrachten, glaube ich andere Gruppen 
dieser Superfamilie einordnen zu diirfen. So fiihrte DoucHERTY (1946) 
die Skrjabingylinae (unter anderem mit den Gattungen Dictyocaulus 
und Crenosoma) bei den Trichostrongyloidea. Die besonderen Tendenzen 
der Bursagestaltung, die wir-fiir Crenosoma und Dictyocaulus oben be- 
sprochen haben (Verschmelzungen vor allem im Bereich der Ventral- 
rippen und der Medio- und Posterolateralrippen), decken sich so weit- 
gehend mit den entsprechenden ,,Metamorphosen‘‘ typischer Meta- 
strongyloidea (z. B. Muellerius, s. oben), da8 ich an einer gemeinsamen 
Wurzel nicht zweifle. Currwoop u. Currwoop (1950) fihren dem- 
entsprechend die Skrjabingylinae auch als Metastrongyloidea, zumal 
auch das Vorkommen (Lunge) und das Auftreten von Mollusken als 
Zwischenwirte bei Crenosoma ganz den dort herrschenden Verhaltnissen 
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entspricht!. Dictyocaulus allerdings besitzt freilebende Larvenstadien 
(die jedoch keine Nahrung zu sich nehmen) und damit einen direkten 
Entwicklungsgang, wenngleich Lumbriciden als Transportwirte (hétes 
d’attentes) fungieren kénnen (CHaBAuD 1955), was als ,,Vorstufe fiir 
die Ausbildung eines indirekten Entwicklungsganges gedeutet werden 
kann. Nur am Rande sei noch erwahnt, da8 GrricurErR (1951) sowohl 
fiir Crenosoma, als auch fiir Cystocaulus eine ,,teguminal sheat‘‘ nach- 
weisen konnte. 

Kin weiteres, ebenfalls in Lunge und Trachea lebendes Strongylina- 
Genus, némlich Syngamus (StEBOLD 1836) und Verwandte (Syngamidae), 
wird, soweit ich sehe, bislang von keinem Autor in Beziehung zu den 
Metastrongyloidea gebracht. Davon trennt es vor allem die kraftig ent- 
wickelte Mundhohle, wie sie fiir alle Strongyloidea charakteristisch ist 
(,,eustome Formen“ nach DovucHrerty 1945), wahrend die Tricho- 
strongyloidea und die Metastrongyloidea eine weitgehend reduzierte 
Mundhohle aufweisen (,,meiostome Formen“‘). Inwieweit dieses Merkmal 
von so groBer systematischer Bedeutung ist, soll hier nicht diskutiert 
werden. Auffallend bleibt, daB auch bei Syngamus die fiir die Meta- 
strongyloidea typische Tendenz zur Verschmelzung gewisser Bursa- 
rippen deutlich wird und so Beziehungen zu dieser Gruppe ahnen 1aBt. 
Des weiteren besteht auch bei Syngamus, obwohl man noch von einem 
direkten Entwicklungsgang sprechen muB wie bei Dictyocaulus (s. oben), 
die Tendenz, Transportwirte (Lumbriciden) zu bentitzen, und bei 
manchen Arten scheint eine direkte Infektion der Endwirte, unter Aus- 
schluB8 eines Transportwirtes, sogar schwierig zu sein (CHABAUD 1955). 
Sowohl im Bursabau als auch in der Art der Entwicklung und schlieBlich 
in der Lokalisation im Wirt (Trachea) bestehen demnach auffallende 
Ubereinstimmungen zwischen den Syngamidae (als Strongyloidea) und 
den Metastrongyloidea, an deren konvergenter oder ,,zufalliger“ Natur 
man zweifeln kann. Es diirfte sich daher empfehlen, die Stellung der 
Syngamidae innerhalb der Strongylina unter diesem Gesichtspunkt noch 
einmal zu iiberpriifen, wobei prinzipiell die Frage geklart werden muB, 
ob-der Abbau der Mundhéhle (Ubergang eustom — meiostom) innerhalb 

-der Trichostrongyloidea und Metastrongyloidea nicht unabhangig voll- 
zogen wurde und damit an der ,,Basis‘‘ dieser Superfamilien nicht auch 
eustome Formen stehen kénnen?. 


1 Neuerdings schreibt DougHerty (1951): ,,For the time being, I prefer to 
leave Dictyocaulus in a subfamily Dictyocaulinae SkrsABINn 1933 of the family 
Metastrongylidae and suggest that it may be a primitiv metastrongylid split off 
early in the evolution of the family.‘ Auch die restlichen Skrjabingylinae (mit 
Crenosoma) gliedert Doucuurty in dieser Arbeit den Metastrongylidae ein. (Die 
Metastrongylidae stellen die einzige Familie der Metastrongyloidea dar und sind in 
mehrere Subfamilien unterteilt.) 

2 Die Syngamidae werden sowohl von DoueHerty 1951 als auch von CHa- 
BAUD 1957 als primitive Strongylina gewertet und kénnten somit sehr wohl eine 
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IV. Die ,,Schwanzhécker“ am Hinterende weiblicher Strongylina 


Hiermit verlassen wir die Strukturen der Bursa, die dank ihrer 
Manniefaltigkeit eine so groBe Rolle in der Systematik der Rhabditida 
allgemein spielen, und wenden uns einer bislang wenig beachteten 
Bildung am Schwanz der weiblichen Tiere zu, die zwar nur relativ 
wenigen Arten der Strongylina (und anderen Nematoden) zukommt und 
auch wenig differenziert ist, dennoch aber, wie sich zeigen wird, einiges 
Interesse beanspruchen darf. Ich habe diese Bildungen in einer friheren 
Arbeit (OscHE 1955) ,,neutral‘‘ als ,,Schwanzhécker“ bezeichnet und ihre 
Verbreitung innerhalb der Nematoden umrissen. 


1. Auftreten und Verbreitung der ,,Schwanzhécker“. Diese ,,Schwanz- 
hécker‘‘ treten im ,,typischen“ Fall als drei zapfenartige Auswichse 
der Schwanzregion in Erscheinung, 

wobei ein Zapfen dorsal entspringt, 

die beiden anderen subventral an- 
geordnet sind (Abb. 20a, b). Ihre 
Form variiert bei den verschiede- 

sou} nen Arten sehr, ihre Zahl kann 
zwischen 1 und 3_ schwanken. 
Streng fixiert dagegen ist ihre 
Lage, die auch bei verringerter 
Anzahl von den erhalten geblie- 
benen ,,Héckern‘‘ stets beibe- 


Abb. 20a—c. Molinostrongylus alatus. halten wird. Diese ,.Homotopie** 
a Schwanz des Weibchens lateral. i i | i ; 
b Schwanz des Weibchens ventral. - aS dex wichtigsten Krite 
e Schwanz der Larve III (oder IV ?) rien fiir die Homologie all dieser 
Bildungen. 


Veranderungen in der Anzahl der ,,typischerweise‘‘ 3 Schwanzhécker 
kommen vor allem durch Ausfall eines oder zweier Hocker zustande, 
wobei verschiedene Kombinationen méglich sind. Es kénnen sowohl der 
Dorsalhécker als auch die beiden Subventralhécker fehlen oder weit- 
gehend riickgebildet sein (OscuE 1955). Eigenartig jedoch ist die Ver- 
breitung dieser Bildungen, die innerhalb der Nematoden (und vor allem 
innerhalb der Ordnung Rhabditida) bei adulten Tieren relatiy selten 
vorkommen, jedoch bei den verschiedenen Ordnungen, Familien und 
selbst Gattungen eigenartig ,,disjunkt* verteilt auftreten, oft nur wenigen 
Arten einer systematischen Gruppe eigen und allen Verwandten fehlend. 


vermittelnde Stellung zwischen den Strongyloidea und Metastrongyloidea ein- 
nehmen. CHABAUD 1957 betont u. a. die starke Variabilitaét der Bursarippen und 
der Mundbewaffnung bei Syngamus und schlieBt: ,,... que les Syngames, bien que 
trés archaiques, dérivent de parasites intestinaux, et que leur variabilité extréme 


indique une étape préliminaire vers une adaptation morphologique & la vie tissu- 
laire.** 
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Bei manchen Spezies treten sie nur bei den Larven auf, fehlen jedoch 
den erwachsenen Stadien.und bei Rhabditis papillosa konnte ich sie in 
einer Population als haufige Aberration feststellen, wahrend sie bei 
anderen Populationen, wie auch bei anderen Arten der Gattung, weder 
fiir Larven noch fiir erwachsene Tiere nachzuweisen sind (OscuE 1955). 
Nur bei einer Unterfamilie der Strongylina, bei den Strongylacanthinae 
JorK et MapLestone 1926 stellen diese Schwanzhécker sogar ein 
Subfamilienmerkmal dar (TRAvAssos 1937), indem sie bei den adulten 
Weibchen aller bekannten Arten in typischer Dreizahl *vorkommen. 
Wir werden auf diesen bemerkenswerten Tatbestand noch zuriick- 
kommen. 

Die weite und eigenartig ,,disjunkte‘ Verbreitung der Schwanz- 
hécker, sowie ihre bei aller ,, Variation‘ zweifelsfreie Homologie legt den 
SchluB nahe, daB es sich hier um ein altes, dem Bauplan der Nematoden 
allgemein zukommendes Merkmal handelt, das in vielen Fallen verloren- 
gegangen ist und nur hier und da sich rudimentar erhalten hat oder als 
, Atavismus* wieder in Erscheinung getreten ist. In der Tat laBt sich 
keine Funktion fiir diese Bildungen angeben, und die sehr unterschied- 
liche Starke der Ausbildung bei den verschiedenen Arten zeigt, daB 
wir es hier mit rudimentaren Organen zu tun haben. Da aber ,,. . . kein 
Organ als Rudiment in Erscheinung tritt, sondern stets funktions- 
tiichtig .. .“° (BUxBAUM 1951), miissen auch die Schwanzhocker einmal 
einen wohl organisierten Bau und eine Funktion gehabt haben. Ich 
habe sie als Rudimente urspriinglich zapfenartig das Hinterende der 
(freilebenden, aquatilen) Nematoden tiberragender Miindungsrohren von 
Schwanzdriisen gedeutet, ein Deutungsversuch, der viel ftir sich hat 
(OscHE 1955), aber schwerlich ,,exakt’‘ zu beweisen sein wird. Unter 
den nach Peters’ (1955) Schitzung 10000 beschriebenen Nematoden- 
arten findet sich naimlich nicht eine, bei der funktionierende oder auch 
nur funktionstiichtige Schwanzhécker zu beobachten waren. Wo sie 
(selten genug) auftreten, handelt es sich um ,,Rudimente‘ und nach 
Lage der Dinge besteht auch wenig Aussicht, daB noch unentdeckte 
Arten das Bild andern werden. Wir haben hier also Rudimente von 
Organen vor uns, die irgendwie einmal zum Bauplan der Nematoda 
gehért haben miissen, tiber deren ,,normalen‘‘ Bau sich aber nichts 
aussagen 1aBt, da sie in keinem Falle voll ausgebildet erhalten geblieben 
sind. Da8 diese Bildungen dennoch auch heute noch bei einigen Formen 
(und sei es als Aberrationen) in Erscheinung treten, zeigt, wie lange 
gewisse Potenzen in der Phylogenie latent mitgeschleppt werden kénnen, 
um hier und dort wenigstens noch als Rudimente des urspriinglichen Or- 
gans realisiert zu werden. Die Tatsache, daB es vor allem, wenn auch nicht 
ausschlieBlich, parasitische Arten sind, bei denen Schwanzhécker auftre- 
- ten, mag durch den ,,konservierenden“ Charakter, der dieser Lebensweise 
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zukommt (s. unten), eine Erklarung finden. Diese Deutung der Schwanz- 
hécker, als zum Bauplan der Nematoden gehérend, setzt voraus, daB sie, 
der Mehrzahl der Arten heute véllig fehlend, in vielen Fallen vollkommen 
abgebaut worden sind. Da Merkmale auf Anlagen zuriickgehen, kénnen 
diese nach Marpu (zitiert nach Karny 1925) 1. entweder vollkommen 
vorhanden sein und a) sich nicht vollkommen entwickeln (Rudimente) 
oder b) sich tberhaupt nicht entwickeln (latente Anlagen). Es konnen 
aber 2. auch die Anlagen selbst verlorengegangen sein, womit natiirlich 
auch das Merkmal endgiiltig abgebaut ist. Bei den Schwanzhockern 
liegt entweder, wo sie vorhanden sind, der Fall 1a (Rudimente) oder, 
so sie fehlen, sicher vielfach der Fall 1b vor (da sie in Aberrationen 
wieder in Erscheinung treten kénnen). Die durch ,,Entwicklungs- 
hemmung“ zustande kommende Rudimentation scheint Schritt ftir 
Schritt weitergeftihrt worden zu sein und letztlich zu einem Total- 
verlust, ,,Abortus durch Rudimentation® (BuxBaum 1951), gefiihrt zu 
haben. Nach SEwertTzorr (1931) kann der ,,Abbau“ einer Struktur 
zunachst zu einer Substraktion der Endstadien ftihren, was SEWERTZOFF 
als Aphanisie (= negative Anabolie) bezeichnet hat. So das Merkmal 
ontogenetisch friih angelegt wird, kann es sich dann bei den Jugend- 
stadien erhalten und dadurch einer jener Falle entstehen, fiir die die 
,, biogenetische Grundregel‘‘ Giiltigkeit besitzt. Diese ,,Stufen‘‘ des Ab- 
baues lassen sich gerade bei den Schwanzhéckern schon verfolgen, die, 
wo sie bei adulten Tieren auftreten, rudimentaéren Charakter haben, 
in vielen Fallen aber bereits den adulten Stadien fehlen und nur noch 
bei den Larven beobachtet werden kénnen (OscHn 1955). Da8B aber auch 
in den Fallen, wo Schwanzhécker selbst bei den Larven nicht mehr 
nachzuweisen sind, eine ,,latente Anlage’ fiir diese Organe erhalten 
geblieben sein kann, beweist das ,,erneute‘’ Auftreten von Schwanz- 
héckern, selbst bei adulten Tieren, in Aberrationen, zumal wenn es sich 
dabei um Arten aus einer systematischen Kinheit handelt, deren tibrige 
Spezies weder adult noch larval auch nur Reste dieser Struktur zeigen 
(Rhabditis papillosa, s. oben, und OscHE 1955). Solche Aberrationen, 
die zu einer ,,Reaktivierung“ einer latenten Anlage fiihren, bezeichnen 
wir mit RemaneE (1952) als ,,degressive Atavismen‘‘. REMANE (1952) 
schreibt: ,,Vielleicht gibt es sogar Fille, in denen eine Wiederkehr statt- 
findet, auch wenn das Merkmal in der Ontogenie nicht mehr in Erschei- 
nun getreten ist, sondern nur noch als Potenz vorhanden war. Uber 
derartige Fille wissen wir zur Zeit noch zu wenig, um sie theoretisch 
und praktisch auswerten zu kénnen.“‘ Die Aberration von Rhabditis 
papillosa (s. OscHE 1955) diirfte einen solchen seltenen Fall darstellen. 

Ks gibt nach dem Gesagten zwei Méglichkeiten, das Vorhandensein 
von Schwanzhéckern bei adulten Tieren zu interpretieren. Es kann 
sich dabei a) um am Anfang einer Reduktionsreihe stehende Glieder 
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handeln, bei denen die Schwanzhécker beim erwachsenen Tier noch, 
wenn auch als Rudimente, erhalten sind, oder b) um Formen, bei denen 
Schwanzhocker als ,,Atavismen“ ,,wieder‘ in Erscheinung treten, nach- 
dem sie, wenigstens bei den adulten Tieren, bereits véllig abgebaut 
waren. Fiir die ,,Hécker“ tragende Aberration von Rhabditis papillosa, 
einer Art der normalerweise solche Strukturen vdllig fehlen, ist der 
2. Fall (b) erwiesen. Fiir alle Arten jedoch, denen Schwanzhécker als 
,normales Merkmal zukommen, ist die Entscheidung jeweils schwierig. 
Die Tatsache, daB in manchen Fallen die Schwanzhécker bei den Larven 
erhalten sind und nur den adulten Stadien fehlen, macht ein ,,Wieder- 
auftreten‘‘ auch bei diesen relativ leicht. Ein Persistieren von Larval- 
merkmalen, bzw. das Stehenbleiben auf einer ontogenetischen Vorstufe 
im Sinne einer Fétalisation geniigt bereits dafiir. Da derartige Fotali- 
sationen nach REMANE (1948) zu den haufigsten Mutations- und Ab- 
errationstypen gehéren und ich speziell fiir Nematoden die Bedeutung 
von Fotalisationen fiir die Variabilitat, Ausbildung sekundarer Ge- 
schlechtsmerkmale und Speziation nachweisen konnte (OscHE 1954), 
ist derartiges leicht vorstellbar. Dieses ,,Wiederauftreten’’ durch 
,,Fotalisation’ oder ,,Atavismus scheint mir vor allem dann vor- 
zuliegen, wenn innerhalb einer Gattung ,,plotzlich“ die eine oder andere 
Art Schwanzhoécker aufweist, wahrend die nachsten Verwandten keine 
Spur davon zeigen. In diesen Fallen schwankt auch meist ihre Aus- 
bildung, derart, daB nur bestimmte Hocker (der dorsale oder die ven- 
tralen) auftreten, die anderen jedoch fehlen. Selbst innerhalb einer Art 
‘kommen im Rahmen der individuellen Variabilitat derartige Schwan- 
- kungen vor. Bei der Gattung Molineus (Trichostrongyloidea) z. B. be- 
sitzen die meisten Arten keine Schwanzhécker, bei Molineus patens 
(DusaRDIN 1845) jedoch treten die beiden Subventralhécker (wieder) 
auf, der Dorsalhécker fehlt, kann jedoch, wie ich feststellen konnte, bei 
einigen Exemplaren als_,,Aberration“’ wenigstens angedeutet sein 
(Abb. 21d). Es scheint sich bei den Schwanzhéckern allgemein um sehr 
labile Strukturen zu handeln, die sogar im Laufe der Ontogenie 
eines Individuums mehrmals auftreten und wieder verschwinden kénnen. 
So konnte Douvres (1957), ohne auf die hier aufgeworfenen Fragen 
einzugehen, bei einem Vergleich der Larven zweier T'richostrongylus- 
Arten feststellen, daB bei T'richostrongylus colubriformis das 3. Larven- 
stadium 2 Schwanzhécker aufweist, die der 4. Larve jedoch fehlen, 
um bei der letzten Hautung erneut kurzfristig wieder aufzutreten, dann 
abermals und endgiiltig abgebaut werden. Dem adulten Stadium von 
Trichostrongylus colubriformis fehlen sie daher véllig, ebenso wie allen 
-Stadien der nahe verwandten Art Trichostrongylus axet. 

Ganzlich anders liegen die Verhaltnisse bei der schon erwahnten 
_Unterfamilie Strongylacanthinae, wo die adulten Tiere aller, auf 
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8 Gattungen verteilten Arten jeweils alle 3 Schwanzhécker in typischer 
Ausbildung besitzen, von individuellen Aberrationen abgesehen. In 
diesem ,,geschlossenen“ Auftreten ,,typischer“‘ Schwanzhécker, das der 
,disjunkten‘‘ Verbreitung oft zahlenmaBig reduzierter und abgewan- 
delter bei allen iibrigen Nematoden so deutlich gegentibersteht, glaube 
ich einen Hinweis darauf sehen zu diirfen, daB es sich hier um in dieser 
Beziehung urspriingliche Formen handelt, bei denen die Rudimentation 
noch nicht so weit fortgeschritten ist und folglich auch die adulten 
Tiere noch Schwanzhécker besitzen. Wenngleich bestimmte Strukturen 
selbst bei abgeleiteten Arten in gewissen Fallen einen urspriinglichen 
Charakter beibehalten kénnen (Spezialisationskreuzung), glaube ich in 
den Strongylacanthinae eine relativ alte Parasitengruppe sehen zu 
diirfen, wofiir auch noch andere Gesichtspunkte sprechen. So weist 
vor allem das Genus Strongylacantha v. BENEDEN 1873 einen Doixsal- 
_ rippenkomplex auf, der mit der stark entwickelten Externo- und Medio- 
dorsalrippe fast an die als urspriinglich zu bezeichnenden Verhaltnisse 
bei Kalicephalus erinnert (s. oben und Abb. 5b, c). Einen weiteren 
Hinweis auf das hohe Alter der Strongylacanthinae gibt ihre tiber- 
raschend einheitliche Verbreitung. Sieben ihrer 8 Gattungen mit vielen 
Arten sind auf Fledermiause (Chiroptera) beschrankt (nur Bradypostron- 
gylus kommt in Edentaten vor), was den Schlu8 nahelegt, daB sich 
die Strongylacanthinae mit den Chiropteren entwickelt haben, worauf 
schon DovucHeERty (1951, 8. 368) hinweist. 

Da die Fledermiause als eine alte Saugetierordnung gelten, diirfen 
wir, nach der Szidatschen Regel, wonach ,,sich aus der Organisations-’ 
héhe der Parasiten meist unmittelbar auf das relative Stammesalter 
der Wirte schlieBen 1aBt. . .“‘ (E1cHLER 1942) und umgekehrt, bei ihnen 
Parasiten mit geringer Organisationshéhe und hohem phylogenetischen 
Alter erwarten. Nun kommen bei den Chiroptera neben den Strongyl- 
acanthinae, nach einer Zusammenstellung von Douurus (1954), noch 
weitere 6 Strongylina(Trichostrongyloidea)-Gattungen vor, nimlich 
Bidigitticauda Currwoop 1928, Cheiropteronema SaNDGROUND 1929, 
Parallintoshius Aravso 1946, Parhistiostrongylus ViaurERas 1941 und 
Spinostrongylus TRavassos 1935. Uberraschenderweise kommen allen 
Vertretern dieser Gattungen, soweit ich sehe, ebenfalls Schwanzhécker 
im adulten Zustand zu, wenn auch nicht immer alle drei in so typischer 
Ausbildung wie bei den Strongylacanthinae. Wenn man bedenkt, wie 
selten diese ,,archaischen‘‘ Strukturen ganz allgemein bei Nematoden 
sind, wiegt die Feststellung, daB sie bei nahezu allen (und nicht wenigen!) 
in Chiropteren parasitierenden Strongylina vorkommen um so schwerer. 
Dies ist, so glaube ich, ein schéner Beweis fiir die Giiltigkeit der Szidat- 
schen Regel in diesen Fallen und dariiber hinaus ein Beispiel fiir die 
,,konservierende Wirkung des Parasitismus. Die Fledermause haben 
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uns in den Strongylacanthinae (und wohl auch in anderen Strongylina) 
jedenfalls einen alten Zweig der saugetierparasitischen Strongylina 
bewahrt. 

Eigenartig und daher noch kurz zu erwahnen ist die zeitliche Ver- 
schiedenheit (Heterochronie) im ontogenetischen Auftreten der Schwanz- 
hécker bei den Strongylina. Wir kennen eine Reihe von Arten (Nemato- 
dirus sp., Longistriata musculi1, Aelurostrongylus u. a.,s. OSCHE 1955), 
denen im adulten Zustand Schwanzhécker fehlen, deren Larven jedoch 
solche Strukturen zukommen, wobei es sich in den beobachteten Fallen 
meist um die Larve III handelt. Man kénnte daraus den SchluB ziehen, 
daB die Schwanzhécker allgemein schon auf dem Larvenstadium an- 
gelegt werden und folglich, wenn sie bei den Adulti durch Aphanisie 
(s. oben) verlorengegangen sind, wenigstens den Larven erhalten bleiben. 
Bei Ollulanus tricuspis Lnuckart, der adult 3 Schwanzhécker besitzt, 
konnte CamErRon (1927) zeigen, daB die Larve 1 noch keine Schwanz- 
hécker tragt, diese jedoch bei Larve II bereits auftreten und sich dann 
im weiblichen Geschlecht durchgehend bis zum adulten Tier halten. 
Molinostrongylus alatus, ein Vertreter der Strongylacanthinae, also jener 
Unterfamilie, bei der die Schwanzhécker ,,noch‘‘ am besten erhalten sind, 
zeigte in dieser Beziehung jedoch ein vollig anderes Verhalten. Neben 
mehreren adulten Exemplaren fand ich in einer Fledermaus (Nyctalus 
noctula, tibrigens ein ,,neuer“‘ Wirt) auch eine Larve dieser Art, die 
(da Strongylina stets als Larve III den Endwirt infizieren) entweder 
eine Larve III oder gar IV darstellte (auch die GréBe zeigte dies). Das 
Schwanzende dieser Larve laiuft konisch zu und zeigt keine Spur von 
Schwanzhéckern (Abb. 20c), die zumindest bei dieser Art folglich erst 
relativ spat angelegt werden. Sollten sich die tibrigen Strongylacanthinae 
in dieser Beziehung ahnlich verhalten, miissen wir annehmen, daB beim 
Auftreten der Schwanzhécker innerhalb der Strongylina eine deutliche 
Heterochronie vorliegt, dergestalt, dai diese Bildungen teils friih (ab 
Larve II, wie bei Ollulanus), teils spat (Larve IV oder gar erst Adulti) 
angelegt werden. DaB selbst komplizierte Strukturen bei Nematoden 
oft relativ spit zur Ausbildung gelangen, zeigt die Ontogenese der 
‘Bursa und Rippen, die bei allen Arten erst im letzten Stadium einsetzt. 
Kine solche Heterochronie in der Ontogenese der Schwanzhécker wirde 
auch das véllige Fehlen derselben bei der Mehrzahl der Arten in einem 
anderen Licht erscheinen lassen. Ein Abbau durch Aphanisie (Sub- 
straktion der Endstadien) fiihrt dann bei all den Formen, die sie erst 
auf dem Adult-Stadium anlegen, selbstverstandlich sofort-zu einem Total- 
verlust, waihrend sie bei friihzeitiger Ausbildung (im Larvenstadium) 
durch Aphanisie zu ,,Larvalorganen‘ werden. 


TN euerdings konnte ich 2 Subventralhécker auch bei den 3. Larven (Infektions- 
 larven) von Longistriata wolgaense nachweisen. 
Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 46 41 
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Welche Vorginge zur Rudimentation und schlieBlich zum Ver- 
schwinden dieser Schwanzhécker allgemein gefiihrt haben, 1aBt sich 
schwer sagen. Wenn sie, wie ich vermute (OscHE 1955), Rudimente 
von Miindungsstellen der Schwanzdriisen darstellen, so sind sie bei dem 
Ubergang der Nematoden zum Landleben und erst recht zum Para- 
sitismus natiirlich funktionslos geworden (aquatile und vor allem marine 
Formen kleben sich mit den Sekreten ihrer Schwanzdriisen, die jedoch 
andere Miindungen aufweisen, zeitweilig an Steinen fest — OscHE 
1955), was eine wichtige Voraussetzung fiir die Rudimentation darstellt. 
Der eigentliche Abbau kann dann durch Umkonstruktionen des Hinter- 
endes (z. B. Auswachsen eines Schwanzfadens u. a., s. unten) und 
Materialkompensation bedingt worden sein. Da8 letztere bei der 
Ausbildung der Schwanzhécker wirksam werden kann, veranschaulicht 
eine Aberration (s. unten), den Abbau durch Umkonstruktion des 
Hinterendes demonstrieren in scho6ner Weise die mannlichen Tiere. Bei 
ihnen fehlen, soweit es sich um Strongylina handelt; die Schwanzhécker 
stets, auch bei Arten, wo sie den Weibchen in starker Ausbildung eigen 
sind (z. B. Strongylacanthinae). Dies hangt offensichtlich mit den 
Umkonstruktionen zusammen, die das Hinterende der Mannchen bei der 
Ausbildung der Bursa erfaihrt. So sind bei Ollulanus tricuspis bis in 
das 4. Larvenstadium hinein, also bis zum Beginn der Ausdifferenzierung 
der Bursa, auch bei den Mannchen Schwanzhécker nachweisbar, wie sehr 
schén Abbildungen von CamERoN (1927) zeigen, die ein subadultes 
Mannchen mit Bursa, Rippen, aber ohne Schwanzhécker noch in der 
Exuvie der Larve IV (mit deutlichen Schwanzhéckern) darstellen 
(Abb. 21c). Erst mit dem Auftreten der Bursastrukturen werden dem- 
nach bei dieser Art die Schwanzhécker abgebaut, und wir diirfen ahn- 
liches auch fiir andere Arten mit Schwanzhéckern im weiblichen Ge- 
schlecht annehmen. Sobald bei bestimmten Gruppen das Hinterende 
des Mannchens nicht oder nur geringfiigig umgebaut wird (keine Bursa, 
keine Rippen), was jedoch innerhalb der Strongylina nicht vorkommt, 
kann auch dieses Schwanzhécker tragen, wie z. B. bei den Setariinae 
das Mannchen von Tetrapetalonema digitata CHANDLER (s. OSCHE 1955). 


2. Materialkompensation bei einer Aberration der Sehwanzhécker. 
Aberrationen in der Ausbildung der Schwanzhécker treten iiberaus 
haufig auf, wie es bei rudimentéren Organen nicht weiter verwunderlich 
ist (vgl. oben, Dorsalrippenkomplex). Sie beruhen stets auf mehr oder 
weniger quantitativen Schwankungen in der Ausbildung (Gr6é8e und 
Starke) der Hocker, wobei jeder einzelne fiir sich unabhangig von den 
anderen variieren kann und eine schwache Ausbildung (oder gar das 
Fehlen) des einen durchaus nicht ein ebensolches Verhalten der anderen 
bedingt. Die médglichen Kombinationen in der individuellen Aus- 
bildung der 3 Schwanzhécker, wie ich sie fiir Rhabditis papillosa 
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autzeigte (OscuE 1955), finden sich in ahnlicher Form als arttypisch bei 
verschiedenen Nematoden wieder. Die Lage der Schwanzhécker (einer 
dorsal, zwei subventral) jedoch scheint, soweit ich sche, streng fixiert 
zu sein; scheinbare Ausnahmen kénnen 
offensichtlich durch Verschmelzung ent- V 

stehen (s. unten). 

Im folgenden soll aus der Vielzahl 
beobachteter, geringfiigiger Aberratio- 
nen eine besprochen werden, weil sie mir 
in zweifacher Beziehung bemerkenswert 
erscheint. 

Bei Molinostrongylus alatus tragt das 
Hinterende der Weibchen normalerweise 
einen stark entwickelten Dorsal- und 
zwei etwas schwacher (aber dennoch 4 b 
kraftig) ausgebildete Subventralhécker 
(Abb. 20a, b). Zwischen den 3 Schwanz- 
hoéckern inseriert der abgesetzte, diinn 
ausgezogene Schwanzfaden. Bei einem ipl 
Weibchen war nun der sonst am stark- 
sten ausgebildete Dorsalhécker vollig (!) 
verschwunden, dafiir jedoch ein machti- 
ger ventral (!) gelegener Hocker ent- 
wickelt (Abb. 21a und b). Hier schien 
also die Lagekonstanz durchbrochen. 
Bei genauer Betrachtung zeigte dieser 
,, Ventralhécker“ jedoch an seinem dista- 


d 


Uae 


; : : Abb. 21a—d. a Molinostrongylus 

len Ende eine deutliche mediane Einker- alatus: Schwanz des Weibchens, 
4 ° Aberration lateral. b Wie a, ven- 

bung (Abb. 21b) und gab sich damit als trolateral. c Ollulanus tricuspis: 


Hinterende des Méannchens in der 


ein Verschmelzungsprodukt der beiden, 
aberrant stark angeschwollenen Subven- 
_ tralhécker zu erkennen. Dies zeigt deut- 
lich, wie es zu einer scheinbaren Lage- 


Exuvie der Larve IV. Nach Ab- 

bildungen yon CAMERON 1927 kom- 

biniert. d Molineus patens: Schwanz 
des Weibchens. Aberration mit 
angedeutetem ,,Dorsalhécker‘*‘ 


veranderung der Schwanzhécker. durch 

Verschmelzung kommen kann. Zum anderen scheint hier ein deutlicher 
Fall. von Materialkompensation vorzuliegen. Durch das tibermaBige 
Wachstum der Subventralhécker (welches letztlich zu deren medianen 
Verschmelzung fiithrte) ist der Anlage des Dorsalhéckers offensichtlich 
soviel Material entzogen worden, da dieser tiberhaupt-nicht mehr zur 
Ausbildung gelangte. Solche durch Materialkompensation bedingte 
Proportionsverschiebungen scheinen bei der verschiedenen Ausbildung 
dieser Rudimente allgemein eine gréBere Rolle zu spielen. So findet 
sich eine der oben beschriebenen Aberration vergleichbare Ausbildung 

41* 
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der Schwanzhocker als ,,normale‘‘ Bildung bei dem Trichostrongyliden 
Dromaeostrongylus bicuspis (LuBimow), nur daB hier umgekehrt der 
Dorsalhécker iiberdimensional angeschwollen ist und offenbar das 
Material fiir die beiden, hier véllig fehlenden Subventralhécker mit- 
verbraucht hat (s. Abb. 9a bei OscHE 1955). 


V. Der Formenwandel als Evolutionsphinomen und das Mutations- 
phinomen 


1. Der ,,Typus* der Strongylinen-Bursa und Trotus ,,Prinzip der 
variablen Proportionen“. Uberblicken wir die Fille der verschiedenen 
, Bursastrukturen‘‘ innerhalb der Strongylina vergleichend und beziehen 
wir auch die beobachteten Aberrationen mit ein, so ergibt sich, dai 
all diesen Formen ein gemeinsamer Grundbauplan eigen ist, von dem 
sich jede einzelne als dessen ,,Variante“ ableiten 148t. Wir wollen 
diesen ,,Grundbauplan“ als T'ypus der ,,Strongylinen Bursa“ bezeichnen, 
wobei wir im Typus keine bestimmte Form verstanden wissen wollen, 
sondern (mit SCHREMMER 1950) ,,...ein durch Anschauung und Ver- 
gleich vieler Formen gewonnenes Abstraktum“ oder ,,...die Summe 
aller der betreffenden Kategorie innewohnenden Formgesetze und Ent- 
wicklungstendenzen“ (BUxBAUM 1951). Eine Zuriickfiihrung aller ,,spe- 
ziellen’’ Formenmannigfaltigkeit auf einen Typus ist nur méglich, wenn 
eben diese Mannigfaltigkeit relativ einfachen morphogenetischen Grund- 
vorgingen ihre Entstehung verdankt. Trout (1948) hat, auf den 
Gedankengaingen Gorrues fuBend, diese ,,einfachen Grundvorgénge“ 
in seinem ,,Prinzip der variablen Proportionen® gekennzeichnet. Dieses 
besagt, daB ,,...die Mannigfaltigkeit bauplangleicher Organismen auf 
bloBer Verschiedenheit der GréBenverhaltnisse beruht, in denen die 
Glieder zueinander stehen. ...Indem es also im Verlauf der Entwick- 
lung zu einer Verschiebung der Wachstumsproportionen kommt, d. h. 
einzelne Teile der Anlage im Wachstum zuriickbleiben und andere eine 
Forderung erfahren oder wohl gar exzessiv sich entwickeln, andert sich 
zwar nichts am typischen Bau, wohl aber ist damit die Méglichkeit 
zur Hervorbringung einer schier unendlichen Formenmannigfaltigkeit 
in der Hinheit des Typus gegeben“ (‘TRoxL 1951). Diese ,, Beschrankung“‘ 
der Mannigfaltigkeit ,,...in der Einheit des Typus . . .“‘ begegnet uns 
auch bei den ,,Variationen“ wieder, was Krr1aKorr (1956) in Anlehnung 
an Vavitoyvs Gedanken tiber ,,homologe Variationen“ direkt ,,die Einheit 
in der Variation, oder die Kinférmigkeit in der Mannigfaltigkeit‘‘ nennt. 
Auch Harcxers ,,Pluripotenz‘‘ stellt nur das ,,Vorhandensein einer 
groBeren, aber nicht unbegrenzten Zahl von Potenzen oder Entwicklungs- 
moglichkeiten“ (HarckEeR 1925) dar, wobei man als begrenzenden 
Faktor die ,,Kinheit des Typus‘‘ (TRoxLL) sehen kann. 
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Es ist nun auBerordentlich interessant, dieses ».Prinzip der variablen 
Proportionen‘‘, von TROLL aus der , Anschauung“‘ im Sinne der , ,idealisti- 
schen Morphologie“, in Anlehnung an Gorrue erschlossen, mit den aus 
anderen Uberlegungen und zum Teil experimentell gewonnenen Erkennt- 
nissen von RENSCH zu vergleichen. Letzterer hat in einer Reihe von 
Arbeiten (zusammenfassend 1954) die Bedeutung von Wachstwms- 
allometrien und Materialkompensationen fiir den Formenwandel innerhalb 
der Phylogenese (und Ontogenese) immer wieder betont. Die ,,variablen 
Proportionen“, von denen TRoxL spricht, sind nichts anderes als das 
Ergebnis von Wachstumsallometrien im Sinne RENscus, auf deren Be- 
deutung zuerst D’ARcy THompson (1917) (den Trott 1949 als den 
,,Wiederentdecker“’ des Goetheschen ,,Prinzips der variablen Pro- 
portionen“ bezeichnet) in seiner ,,Transformationstheorie‘‘ hingewiesen 
hat. DaB bei solchen Transformationen Materialkompensationen (im 
Sinne ,,des von GorTueE fir tierische Gestaltungsverhiltnisse aus- 
gesprochenen Kompensationsprinzips‘‘ — TROLL 1949) eine Rolle spielen 
kénnen, wird auch von Trou betont. In dieser Beziehung herrscht 
also bei den Forschern (selbst aus ,,verschiedenen Lagern‘‘) weitgehende 
Ubereinstimmung, so da8 GiinrnErR (1956) schreiben konnte: ,,Solche 
Wachstumsallometrien und ihre Veranderungen, die zu einschneidenden 
-Proportionsverschiebungen und Proportionsanderungen des Korpers 
fihren k6nnen, sind als eine der wichtigsten Grundlagen wahrscheinlich 
gemacht worden, auf der sich phylogenetische Veranderungen in Stamm- 
linien vollzogen haben.‘ 

Wir sind auf Grund unserer vergleichenden Studien in der Lage, 
den ,,Typus‘‘ der Strongylinen-Bursa etwa als Diagramm (vergleichbar 
den Bliitendiagrammen der Botanik, ,,diagrammatischer Typus‘ nach 
REMANE 1952) darzustellen. Ergebnis einer solchen Darstellung ware 
eine Ellipse mit 10 Rippen, von denen 3 prakloakal und 7 postkloakal 
symmetrisch angeordnet sind und damit ein Bild, das der Bursaform 
gewisser Rhabditis-Arten (z. B. Rh. teres Abb.1a) recht nahekommt. 
Manche Vertreter dieser zentralen Nematodengattung (Rhabditis) 
scheinen in der Tat den ,,Typus“ der Bursa in relativ wenig abgewandelter 
Form qualifiziert zu haben. Alle ,,speziellen‘‘ Bursaformen der Stron- 
gylina lassen sich durch einfache ,,Transformationsschritte“ von dieser 
, Grundform‘ ableiten, das ,,Prinzip der variablen Proportionen“ trifft 
hier zu. Inwieweit die bei den Strongylina in Erscheinung tretenden 
Entwicklungstendenzen alle auf Wachstumsallometrien zuriickzufiihren 
sind, 1i8t sich noch nicht abgrenzen. Es darf jedoch nicht tibersehen 
werden, da alle Strongylina in der KérpergréBe die freilebenden 
Rhabditina wesentlich, hiufig um das 10—30- und mehrfache tber- 
treffen. Allein diese betrachtlichen GréBenunterschiede kénnen zu 
Forminderungen groBen Stiles fiihren, ist doch an vielen Beispielen 
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allgemein festgestellt, ,,. . . da jede ontogenetische und phylogenetische 
K6orpergroBenanderung von einer Wandlung der Proportionen von 
Korperform und einzelnen Organen begleitet ist (ReNscH 1953). 

DaB es nur eine bestimmte, und ,,beschrankte‘‘ Zahl von ,,Abwand- 
lungstypen‘ sind, die innerhalb der Strongylina als ,,Potenzen’ vor- 
liegen, dafiir sprechen auch die beobachteten Aberrationen. Sie zeigen, 
daB wohl jedes einzelne Individuum in der Lage ist z. T. auch andere 
als ,,arttypische’’ Formen zu realisieren (Pluripotenz), daB jedoch all 
diese Formwandlungen denselben Transformationsvorgangen  ent- 
springen, die auch die Artenmannigfaltigkeit innerhalb der Gruppe 
hervorgebracht haben (Paripotenz im Sinne Hackers). Daher stellen 
die Aberrationen entweder Atavismen (z.T. persistierende Jugend- 
stadien bei palingenetischer Entwicklung) oder Parallelvariationen 
(VaviLtov und HakckerR) dar, die jeweils schon realisierten Formen 
verwandter Arten mehr oder weniger gleichen (Transversionen im Sinne 
HAECKERS). 


2. Die ,,strukturellen Typen der Realmutationen“ und die ,,Typen 
des phylogenetischen Formenwandels*. Nachdem wir die Umwandlungs- 
vorgange innerhalb der Strongylina auf wenige ,,Grundtypen der phylo- 
genetischen Umformung (REMANE 1952) zuriickgefthrt haben, gilt es 
nun zu untersuchen, inwieweit Mutationen, auf die wir allgemein phylo- 
genetische Wandlungen zuriickfiihren, ausreichen, den Formenwandel 
innerhalb der Strongylina (als einer Unterordnung mit vielen Familien, 
Gattungen und Arten) zu erklaren. REMANE (1939 und 1952) hat mit 
Recht vor einer ,,Omnipotenzerklarung“ der Mutationen gewarnt und 
zur Prazisierung die bislang wirklich beobachteten als ,,Realmutationen“ 
bezeichnet. Diese lassen sich nach ihrer ,,Wirkung“ ebenfalls typisieren 
und stellen nach REMANE (1939) ,,. . . ein typologisch auffallend gleich- 
artiges Material dar.“ 

Wir kénnen daher der Forderung REMANEs entsprechen und die 
bekannten Typen der phylogenetischen Umwandlung der Bursastruk- 
turen mit den bekannten Typen der Realmutationen vergleichen. LaBt 
sich jeder beobachtete phylogenetische Umwandlungstyp auf einen ent- 
sprechenden Typ von Realmutationen zuriickfiihren, dann reicht die 
Mutationstheorie zu Erklarung der Formenmannigfaltigkeit innerhalb 
der untersuchten Unterordnung (also ,,transspezifisch‘’ im Sinne 
ReEnNscuHs!) aus. 

RemaANngE hat in seinem richtungsweisenden Buch (1952) 7 strukturelle 
Typen von Realmutationen aufgefiihrt, namlich: 

. Arealverschiebungen der Strukturen (Allochorien). 
. Zahlvermehrung durch Akzedenz und Fissation. 

. Defektmutationen. 

. Verwachsungen. 

. Symmetrieinderungen (Allosymmetrien), 


Or WN Fe 
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6. Proportionsinderungen (Allometrien). 

7. Auswuchsbildungen. 

Diese 7 Typen von Realmutationen entsprechen nun iiberraschend 
genau den ,,phylogenetischen Umwandlungstypen“ der Bursastrukturen, 
die sich innerhalb der Strongylina durch Vergleich der verschiedenen 
Gattungen und Arten ermitteln lieBen. 


So fallen die Lageverschiebungen der Prabursalrippen unter die 
Allochorien und fiihren, soweit sie nur auf einer Seite erfolgen, zu Asym- 
metrien, wie sie bei vielen Heligmosominae im Bereich der ganzen Bursa 
auftreten. Symmetriedinderungen (Allosymmetrien) sind z. T. daher nur 
ein Sonderfall von Allochorien. Dem Typus der Defektmutationen ent- 
sprechen alle diejenigen Fille, die zum Verlust etwa des Dorsalrippen- 
komplexes (z. B. Molinostrongylus panousei) oder der Schwanzhécker 
fiihrten. Verwachsungen lassen sich allenthalben an den verschiedenen 
Rippen, vor allem in den basalen Teilen nachweisen und erreichen bei 
den Metastrongyloidea vielfach ein Extrem (s. oben). Die Externo- 
dorsalrippe stellt bei allen Strongylina ein Verschmelzungsprodukt dar. 
Zahlenvermehrung durch Fissation ist ebenfalls vor allem an der 
Externodorsalen nachweisbar (Hquinurbia), wie auch im Dorsalrippen- 
stamm (,,doppelte Dorsalrippe“). Als ,,Awswuchsbildungen‘ im weiteren 

Sinne kann man die eigenartige ,,Briickenbildung“ zwischen den 

Externodorsalen betrachten. Welche Rolle im Formbildungsgeschehen 
Allometrien spielen, haben wir vor allem im Bereich des Dorsalrippen- 
komplexes eingehend dargestellt. 

Es lassen sich also in der Tat fiir alle strukturellen Typen von Real- 
mutationen ,,Formbeispiele‘ innerhalb der Strongylina anfiihren, oder, 
was noch wesentlicher erscheint, alle analysierten Umwandlungstypen 
der Strongylina lassen sich diesen 7 Typen der Realmutationen zu- 
ordnen, soweit sie nicht ontogenetische Hemmungen oder Atavismen 
darstellen (s. unten). Aber nicht nur die normalen Formdifferen- 
zierungen der untersuchten Objekte (realisiert in den verschiedenen 
Gattungen und Arten und so den ,,phylogenetischen Formenwandel“ 
demonstrierend) auch die ,,Umwandlungstypen“ der beobachteten 

_ Aberrationen stimmen mit den Typen der Realmutationen gut tiber- 
ein (s. oben). 

Wenngleich sich iiber die ,,Ursachen‘‘ der von uns beobachteten 
Bildungsabweichungen nichts aussagen lit (keine genetische Unter- 
suchung), entsprechen nach ReMANE (1952) ,,...in Art der Abwand- 
lung, in Entwicklung usw. die Aberrationen (Exotypen) der Systematiker 
so vollkommen den Realmutationen, daB an der Identitat beider Er- 
scheinungen kaum gezweifelt werden kann.‘ Die Entstehung von Ab- 
errationen auf dem Weg iiber Realmutationen ist in vielen anderen Fallen 
auch durch genetische Untersuchungen bewiesen und kann als gesichert 
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gelten. Um den ,,Mutationscharakter“ der beobachteten Aberrationen 
noch deutlicher zu machen, seien noch zwei weitere Kriterien, die 
ReEmMAneE (1952) fiir Realmutationen angibt, angefihrt: 

1. Strukturelle Mutationen stellen oft Atavismen oder ontogenetische Hem- 
mungen (Fétalisationen) dar. 

2. Das Mutationsphanomen verlauft bei verwandten Arten oft in auffallend 
gleicher Richtung. 

Auch diese beiden Kennzeichen treffen fiir viele der von uns beob- 
achteten Aberrationen (und auch fiir Artcharaktere) zu. 


Zu den Atavismen gehort z. B. die Aufspaltung der Externodorsal- 
rippe, da hier die Verschmelzung zweier Rippen (7 und 8) wieder riick- 
gingig gemacht wird. Wir kennen diese ,,Mutation™ als Aberration 
(Nematospiroides dubius, Abb.15b, ¢), aber auch als Artmerkmal 
(Murielus) (Abb. 10b, ce). Auch das disjunkte Auftreten der Schwanz- 
hécker ist ein solcher Atavismus, der innerhalb der Strongylina als 
Subfamilien-, Gattungs-, Art- oder Larvalmerkmal auftreten kann, 
auBerdem in gewisser Beziehung ein ,,sekundares Geschlechtsmerkmal“ 
darstellt (nur den Weibchen zukommend) und auch als Aberration 
(Rhabditis papillosa) vorkommt. Als ,,ontogenetische Hemmungen‘ 
kénnen wir das Auftreten von Briickenbildungen der Externodorsalen 
bei gewissen Heligmosominae deuten, da es haufiger nur als ,,Larval- 
merkmal‘‘ vorkommt. Auch das Auftreten von Schwanzhéckern bei 
Arten, bei denen solche vorher nur den Larven zukamen, gehort hierher. 
Welche Rolle Fotalisationserscheinungen im Evolutionsgeschehen der 
Nematoden spielen, habe ich fiir Rhabditis aufzeigen kénnen (OscHE 
1954). 

Da ,,...das Mutationsphinomen bei verwandten Arten in auf- 
fallend gleicher Richtung verliuft, so daB sich bei verschiedenen Arten 
eine groBe Anzahl identischer Realmutationen ergeben .. .‘‘ (REMANE 
1952), 148t sich aus den parallelen Variationen unseres Materials ablesen, 
die Ausdruck der Paripotenz im Sinne Harckesrs sind. So lassen sich 
nicht nur mehrfach ahnliche Aberrationen bei verschiedenen Arten und 
Gattungen beobachten (so etwa ,,Briickenbildung“ bei Nematospiroides 
dubius und Heligmosomum halli. Verlust des Dorsalrippenstammes bei 
Nematospiroides dubius und Molinostrongylus alatus) sondern viele Ab- 
errationen der einen Art gleichen den ,,normalen‘ Bildungen einer anderen, 
verwandten (Aufspaltung der Externodorsalen bei Nematospiroides 
dubius als Aberration, bei Murielus und Equinurbia als Gattungs- 
merkmal, Auftreten von Schwanzhéckern bei Rhabditis papillosa als 
Aberration bei den Strongylacanthinae als Subfamilienmerkmal), eine 
Erscheinung, die HarckEr (1925) als T'ransversieren bezeichnet hat. 
Dariiber hinaus zeigt das untersuchte Material, daB viele Formumwand- 
lungen sich in gleicher Weise innerhalb der Strongylina (in verschiedenen 
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Familien u.a.) mehrmals unabhangig voneinander vollzogen haben 
(z. B. die Aufspaltung oder die GréBenreduktion des Dorsalrippen- 
komplexes) und daher manche ,,Merkmale“ polytop entstanden sind, 
was ebenfalls fiir gleichgerichtete Mutationen spricht. 


Im iibrigen ist die ,,Parallelitat‘‘ der durch Mutationen erzeugten 
Strukturen vielfach eine Folge des atavistischen Charakters, so da8 sich 
die beiden oben angefiihrten Charakteristika zum Teil aufeinander 
zuriickfiihren lassen. Wenn namlich Realmutationen haufig Atavis- 
men ergeben, dann miissen verwandte Arten, die ja gemeinsame Vor- 
fahren besitzen (deren Merkmale die ,,Atavismen‘‘ darstellen), not- 
gedrungen haufig Parallelen in ihren Aberrationen aufweisen. 


Freilich verdanken nicht alle auBerlich gleichen Formwandlungen 
gleichen Mutationen ihre Entstehung. ,,[sophanie braucht nicht genische 
Homologie zu bedeuten‘’ (HzBERER 1953), wissen wir doch, da8 selbst 
exogene Faktoren zu ,,Phanokopien“ fiihren kénnen. Ob es sich bei 
den beobachteten ,,Parallelvariationen‘‘ um Mutationen homologer Gene 
handelt, scheint mir fiir unser Problem zunachst von sekundarer Be- 
deutung. Wenn nichthomologe Mutationen gleiche morphologische Um- 
wandlungsprodukte erzeugen kénnen (Isophanie), so sind, glaube ich, 
vielfach die gleichen ,,virtuellen Potenzen‘‘ durch verschiedene Faktoren 
(Gene) realisiert worden. Das, worauf es hier primar ankommt, sind 
jedoch weit mehr diese ,,Potenzen“, die offensichtlich, da gemeinsames 
Erbgut einer gréBeren Anzahl von Arten, komplexer bedingt sind — und 
weniger die Umstande (Mutationen), die zur Realisierung dieser Potenzen 
fiihren und sicherlich durchaus nicht immer gleichartig zu sein brauchen. 
Die gemeinsamen Potenzen der Strongylina jedoch kommen in den ver- 
' schiedenen Aberrationstypen, durch das Mutieren welcher Gene auch 
immer sie ausgelést sein mégen, deutlich zum Ausdruck. 


Wir begniigen uns daher hier mit der Feststellung, daB die feob- 
achteten Aberrationen wohl durch Mutationen entstanden sein diirften 
und die in ihnen vollzogenen Formwandlungstypen denen der phylo- 
genetischen Umformung (Evolutionsphinomen) innerhalb der Stron- 

_gylina entsprechen (unabhangig davon, ob sie durch ,,homologe Mu- 
tationen“: bedingt — oder besser ,,ausgelést‘‘ — sind oder ,,Genokopien* 
im Sinne NacursHerms darstellen)!. Fiir das ,,Evolutionsphanomen“ im 
Bereich der Bursa und Schwanzstrukturen der Strongylina reichen 
demnach die bislang festgestellten strukturellen Typen der Real- 
mutationen als bewirkende Faktoren aus. Da unsere Untersuchung sich 
nur auf diese beiden Strukturen bezieht, sei nochmals hervorgehoben, 
daB gerade die Bursa mit ihren Gliedern das am stirksten abwandelnde 
Organ innerhalb der ganzen Unterordnung darstellt und alle anderen 


1 Siehe auch Kosswie 1948. 
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Formwandlungen, so beachtlich sie u. U. sind (Mundhohle z. B.) sowohl 
, qualitativ als auch ,,quantitativ‘‘weit ubertrifft. 


3. Die ,,.Realmutationen“ und die ,,Mikroevolution’. Da sich unsere 
Untersuchungen sowohl auf den Formenwandel innerhalb von Gattungen 
und Untergattungen als auch auf den innerhalb der ganzen Unter- 
ordnung (Strongylina) beziehen und die in den verschiedenen systemati- 
schen ,,GrdéBenordnungen“ ablaufenden Transformationen vergleichbar 
sind, sei zum SchluB noch kurz auf das viel diskutierte Problem ,,Makro- 
und Mikroevolution’’ in bescheidenem Rahmen eingegangen. In der 
Auseinandersetzung zu diesen Fragen ist es vielfach zu MiBverstandnissen 
gekommen, da tiber die Abgrenzung der beiden Vorgange verschiedene 
Auffassungen bestehen, von denen es wesentlich abhangt, welchen 
Standpunkt man dabei vertritt. Renscm (zuletzt 1954) definiert nach 
»systematischen“ Gesichtspunkten und setzt entsprechend fir Mikro- 
evolution gleich infraspezifische Evolution und fir Makroevolution gleich 
transspezifische Evolution ,,...um damit anzudeuten, daB der wesent- 
liche Unterschied darin liegt, daB phylogenetische Vorgange innerhalb 
der Art bzw. bis zur neuen Art hin im Ggensatz zu den jenseits dieser 
Grenze erfolgenden Wandlungen zu neuen Gattungen, Familien usw. 
und damit zu neuen Bauplanen von vielen Autoren als zwei zunachst 
wesentlich verschiedene Vorginge angesehen werden“ (RENscH 1954). 
Halten wir uns an die von Renscu gegebene Definition der Makro- 
evolution als ,,transspezifische Evolution“ so ergibt unsere Untersuchung, 
daB die ,,strukturellen Typen der Realmutationen“, wie sie fiir die 
Wandlungen zwischen den Arten entscheidend sind und auch in den 
Aberrationen sich kundtun (also im Rahmen der infraspezifischen Evo- 
lution), in gleicher Form auch die phylogenetischen Umwandlungen 
innerhalb der Unterordnung (also im Rahmen der transspezifischen 
Evolution) bewirkt haben k6énnen, infra- und transspezifische Evolution 
im untersuchten Rahmen also identische Vorgange darstellen. 

Machen wir uns jedoch bei der Abgrenzung von Makro und Mikro- 
evolution von der systematischen Einheit als Kriterium (wie sie in den 
Worten infra- und transspezifisch zum Ausdruck kommt) los und ver- 
wenden als solches den Typus der phylogenetischen Umformung, wie 
WottTERECK (1943) vorschligt und ReMANE (1952) weiter begriindet, 
so kénnen wir die oben gegebene Feststellung mit unserem Material 
nicht mehr belegen (s. unten). Die Entscheidung, ob im Sinne Renscus 
,,infraspezifische oder ,,transspezifische‘‘ Evolution vorliegt, mag zwar 
leichter zu treffen sein, ist jedoch mit dem Fehler der wechselnden 
systematischen Wertung behaftet. Bei der heute leider verbreiteten 
(vor allem auch im System der parasitischen Nematoden sich vielfach 
auswirkenden) ,,Mode“, man méchte fast meinen, ,,.mdglichst jede Art‘ 
zu einer ,,eigenen Gattung‘‘ zu machen, stellen phylogenetische 
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Umwandlungen von ,,Gattungsrang“ (also ,,transspezifische‘‘) keine allzu 
einschneidenden Vorginge mehr dar. Bei der Abgrenzung von Makro- 
und Mikroevolution dagegen unterscheidet RemANE (1952) in An- 
lehnung an Wo.rerEcK (1943) generell zwei Umwandlungstypen, 
namlich: 

1. Habitustinderungen (= Proportionsanderungen, Reduktionen, Lageverschie- 
bungen u. dgl.), als Kennzeichen der Mikroevolution. 

2. Organisationsdnderungen (Auf- und Umbau funktioneller Einheiten) als 
Kennzeichen der Makroevolution. 


Die Habitusanderungen haben dabei nach WoLTERECK (1943) ,,. . .fiir 
die Organismendifferenzierung unstreitig positive Bedeutung, es sind 
_lauter Mutanten, die das Aussehen oder Verhalten der Organismen, 

z. B. GréBe, Proportionen ... u. dgl. veraéndern, jedoch immer so, dab 
die Organisation des Kérpers und seiner Organe die bisherige bleibt . . .“‘ 
Demnach fallen alle morphogenetisch relativ einfachen Umbildungs- 
vorgange, die sich dem ,,Prinzip der variablen Proportionen“ (TROLL) 
unterordnen lassen, nach WoLTERECKs Definition in den Bereich der 
Mikroevolution und erschépfen sich in der Variation ,,der Organisation 
des K6érpers und seiner Organe“‘ — TROLL wiirde sagen in der Variation 
des ,,T'ypus“ oder ,,Bauplanes. Erst die Veranderungen, die tiber den 
»Lypus* hinausgehen (,,Organisationsinderungen“), gehéren in den 
Bereich der Makroevolution. Da alle Umwandlungen der von uns unter- 
suchten Strukturen (Bursa und Schwanz) in diesem Sinne ,,Habitus- 
anderungen‘‘ darstellen, verlauft die gesamte Evolution der genannten 
Bildungen innerhalb der Strongylina im Bereich der ,,Mikroevolution“, 
wenngleich wir uns hier systematisch gesehen (Unterordnung) weit 
auBerhalb der ,,infraspezifischen‘‘ Entwicklung bewegen. 


In Kombination der Woltereckschen Definition mit den Gedanken 
Troxis kénnte man sagen: Mikroevolution umfa8t die phylogenetische 
Entwicklung innerhalb eines Typus. Damit erhebt sich die Frage, wie 
man den ,,Typus‘‘ begrenzt. Diese Frage ist meiner Meinung nach fiir 
jedes in seiner Phylogenie untersuchtes Organ neu zu stellen. Man wird 
dabei entspréchend jeweils zu verschieden weit gefaBten ,,Typen“ 
kommen, kann also nicht schlechthin vom ,,Typus der Strongylina 
sprechen, sondern bestenfalls vom Typus der ,,Strongylinen Bursa‘* — 
vorausgesetzt, da8 der ,,Typus‘ dieses Organs sich mit dieser syste- 
matischen Einheit deckt. Die Typusgrenze fiir ein bestimmtes Organ 
(oder Organsystem) ist dann iiberschritten, wenn sich dessen Strukturen 
(z. B. Bursa) nicht mehr durch ,,Habitusinderungen®™ (nach dem Prinzip 
der variablen Proportionen) von den entsprechenden Strukturen anderer 
Arten, fiir die das méglich ist, ableiten lassen. Diese Typusbegrenzung 
wird auch durch die Pluripotenzerscheinungen mit gegeben. Wir sehen 
mit Buxpaum (1951) im Typus ,,... die Summe aller der betreffenden 
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Kategorie innewohnenden Formgesetze und Entwicklungspotenzen . . .* 
und die Fiille dieser Potenzen in den einzelnen Arten realisiert. Jede 
Art kann dabei verschiedene dieser Potenzen verwirklichen (Pluri- 
potenz) und tut dies auch in den diversen Aberrationen. Der ,,Umfang” 
des jeweiligen Typus richtet sich dabei nach dem Grad der Ubiquitat 
,,... das hei®t der Weite des Verbreitungsgebietes einer Potenz.. .“ 
(Hacker 1925). So unterscheidet auch WEBER (zitiert nach REMANE 
1955) einen ,,Prototyp‘ (der die basalen Organisationsmerkmale enthalt) 
von einem, die extremen Spezialcharaktere einer Gruppe umschlieBenden 
, Metatyp. Bestimmte Parallelvariationen kann man daher nur im 
jeweiligen ,,Typusbereich“ der betreffenden Struktur erwarten. 

Samtliche von uns untersuchten Bursastrukturen der Strongylina 
z. B. lassen sich durch. ,,Habitusiinderungen“ voneinander ableiten, ge- 
héren demnach zu einem Typus mit bestimmten Potenzen und Tendenzen 
(z. B. Spaltung des Dorsalrippenstammes = Hinterende, Reduktion der 
, Dorsalrippe“‘ u. a., 8. oben). Die ,,Ubiquitat‘‘ dieser Potenzen ist dem- 
entsprechend in diesem Fall (fiir dieses Organ!) systematisch auf eine 
Unterordnung (Strongylina) beschrénkt und auBert sich dort in einer 
Reihe von Parallelbildungen und Parallelvariationen immer wieder. In 
anderen Unterordnungen derselben Ordnung (z. B. bei den Rhabditina, 
Tylenchina) herrschen z.'T. ganz andere Potenzen (eine Aufspaltung 
des Hinterendes [= Dorsalrippenstammes], bei den Strongylina ver- 
breitet, findet sich dort nie!) und die Bursastrukturen anderer Nema- 
todenordnungen, wie etwa der Spirurida, sind vielfach nach anders- 
artigen Formgesetzen aufgebaut. Sie sind nicht durch einfache Trans- 
formationen von denen der Strongylina ableitbar. 

Wenden wir uns nun der zweiten im Rahmen dieser Arbeit unter- 
suchten Struktur der Strongylina, namlich den Schwanzhickern zu, so 
treffen wir auf eine andere ,,Ubiquitat‘‘ der betreffenden Potenzen. 
Hier handelt es sich um rudimentare Organe, die wohl zum ,,Bauplan“ 
der Nematoden schlechthin gehéren und daher im Sinne WEBERs als 
,»prototypisch* zu bezeichnen sind. Die Potenz zur Ausdifferenzierung 
dieser Schwanzhécker kommt daher ,,virtuell‘‘ wohl einer sehr groBen 
Zahl von Nematoden-Arten (theoretisch allen) zu, wofiir auch das 
, disjunkte‘‘ Auftreten dieser Bildungen spricht. Hier umfa8t also die 
Ubiquitat einer Potenz (die noch dazu in keinem Falle mehr ,,voll- 
kommen“ realisiert wird, da alle beobachteten Schwanzhécker Rudi- 
mente darstellen) eine ganze Klasse (oder Stamm, je nachdem welchen 
Rang man den Nematoden zuerkennen will), der Typus, den diese 
Bildungen angehéren, ist der Prototyp der Nematoden allgemein. Das 
rezente Auftreten der Schwanzhécker und das Variieren ihrer Form 
bei den verschiedenen Arten ist als Atavismus infolge verschieden weit 
gehender Aufhebung von Entwicklungshemmungen oder umgekehrt 
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verschieden starker Férderung latenter (virtueller) Potenzen zu deuten 
und fallt damit in den ,,Wirkungsbereich‘‘ der Realmutationen. Da 
auch in Fallen plotzlichen ,,Auftretens‘‘ von Schwanzhéckern innerhalb 
groBerer systematischer Hinheiten es sich nie um wirkliche ,,Neubil- 
dungen“ (Organisationsinderungen) sondern stets um Atavismen handelt 
— denn kein Organ tritt als Rudiment in Erscheinung — gehért dieses 
Phanomen innerhalb der Nematoda in den Bereich der Mikroevolution. 

Zusammenfassend ergibt sich somit als Ergebnis dieser Unter- 
suchung, da die Formwandlungen der beiden von uns im Rahmen 
einer Unterordnung (Bursastrukturen) oder der Nematoda allgemein 
(Schwanzhécker, s. auch OscHe 1955) untersuchten Organe, die vor 
allem beziiglich der Bursastrukturen sehr betrachtlich sind, sich auf 
relativ wenige und einfache phylogenetische Umwandlungstypen zuriick- 
fiihren lassen und da8 sich fiir all diese’entsprechende ,,Modelle“ struk- 
tureller Typen von Realmutationen finden. Damit la8t sich das unter- 
suchte Evolutionsphinomen auf Realmutationen zuritickfihren. 

Zum anderen wird jedoch gezeigt, daB es sich bei allen hier beob- 
achteten Formwandlungen nur um ,,Variationen“’ eines Grundtypus 
handelt, der einen bestimmten und begrenzten Potenzschatz umschlieBt 
und nur bestimmte, bei verwandten Gruppen in prinzipiell immer wieder 
ahnlicher Weise auftretende Metamorphosen ermdglicht. Damit sind 
die gesamten, hier analysierten Formwandlungen, trotz des systematisch 
relativ weit gespannten Rahmens, nach der von uns bevorzugten 
Definition der Mikroevolution zu unterstellen. 


Zusammenfassung 

In der Einleitung ist das Ziel der Arbeit in den wesentlichsten 
Punkten herausgestellt. 

Die Bursastrukturen (Bursavelum und ,,Rippen“ bzw. ,,Papillen“) 
der parasitischen Strongylina lassen sich von den entsprechenden Bil- 
dungen der freilebenden Rhabditina, vor allem der Gattung Rhabditis, 
ableiten und in ihren Einzelgliedern homologisieren. 

Die im Laufe der Phylogenie bei den Strongylina auftretenden 
strukturellen Transformationen lassen sich auf einige wenige, relativ 
einfache morphogenetische Grundvorginge zuriickfiihren, die da sind: 
Wachstumsallometrien, Materialkompensationen, Organverschmelzungen 
und Spaltungen (Fissationen), Rudimentationen und ahnliche Vorgange. 

Innerhalb der Strongylina Bursa ist ein ,,Gefdlle der Wachstums- 
gradienten“ feststellbar, das sich vom Zentrum der Bursa sowohl nach 
distal als auch proximalwarts abschwécht. Zunehmende Férderung der 
zentral gelegenen Organe (,,Rippen“) fiihrt zu entsprechender Reduktion 
- der peripheren Bursastrukturen, was vor allem im terminalen Schwanz- 
~ abschnitt auffallt und zur Ausbildung des oft nur noch als Rudiment 
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vorhandenen ,,Dorsalrippenkomplexes“ fiihrt. Letzterer entspricht in 
seiner Gesamtheit der ,,Schwanzspitze“ der peloderen Rhabditiden 
mit den Papillen 9 und 10. 

Die bei Rhabditis meist getrennten Papillen 7 und 8 sind bei allen 
Strongylina zu einer ,,Rippe“ (Externodorsal-Rippe) verschmolzen, die 
jedoch in manchen ,,Aberrationen‘‘ durch Abspaltung eines ,,akzessori- 
schen Astes“ ihre wahre Natur (als Verschmelzungsprodukt) zu erkennen 
gibt (,,Atavismus"). 

Da dieselben Transformationsvorginge innerhalb der Strongylina 
mehrfach unabhangig voneinander wirksam geworden sind, treten 
bestimmte Strukturformen als ,,Parallelbildungen“ in verschiedenen 
phylogenetischen Linien auf (polytope Entstehung). 

Zahlreich untersuchte Bildungsabweichungen (Aberrationen), deren 
Bedeutung fiir die Morphologie kurz umrissen wird, erschépfen sich 
in den gleichen strukturellen Transformationstypen, die auch bei der 
Evolution der verschiedenen Linien der Strongylina nachweisbar sind. 
Die Aberrationen fiihren daher haufig zu ,,Atavismen“ oder zu Parallel- 
variationen (,,homologe Variationen‘’). 


Die Zahl der Umwandlungsmoglichkeiten (Potenzen) der Bursa- 
strukturen innerhalb der Strongylina ist beschrankt (Paripotenz im 
Sinne HarckerRs). Bestimmte Arten (und Entwicklungslinien) haben 
jeweils nur bestimmte Potenzen realisiert. Andere kénnen jedoch latent 
(virtuell) im ,,Kryptotypus** vorhanden sein, ohne normalerweise in 
Erscheinung zu treten. In bestimmten ,,Aberrationen“: kénnen sie je- 
doch ploétzlich realisiert werden, so ihr latentes Vorhandensein demon- 
strierend (Pluripotenz). 


Wie lange bestimmte Potenzen in einer Gruppe erhalten bleiben 
k6énnen, verdeutlichen auch die ,,Schwanzhécker* weiblicher Nematoden, 
als zum Bauplan der Nematoden gehérende Bildungen. Die Potenz zur 
Ausbildung dieser Strukturen kommt offensichtlich sehr vielen Nema- 
toden-Arten zu, wird jedoch nur in relativ wenigen Fallen, aber innerhalb 
der verschiedenen Gruppen bald hier, bald dort (disjunkte Verbreitung), 
realisiert. Es handelt sich bei den Schwanzhéckern um rudimentire 
Organe, die bei keiner Nematoden-Art mehr voll ausgebildet erhalten 
sind. Ihre Rudimentation beruht zum Teil auf Materialentzug, als Folge 
von Unkonstruktionen der Schwanzregion, wobei die Adultstadien zuerst 
betroffen werden (,,Aphanisie‘’ nach SEWERTZOFF). 


Bei den in Chiropteren parasitierenden Strongylacanthinae haben 
sich Schwanzhocker noch bei allen Arten erhalten, was ein offensichtlich 
,archaisches‘’ Merkmal darstellt. Bei anderen Nematoden, denen sie 
nur im Larvalstadium zukommen, treten sie wohl durch ,,Fétalisation 
in seltenen Fallen auch bei den adulten Stadien wieder auf. 
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Alle ,,speziellen‘* Bursaformen der Strongylina lassen sich durch 
relativ wenige und ,,einfache“ Transformationsvorginge aus einem durch 
Abstraktion gewonnenen ,,diagrammatischen Typus“ ableiten (,,Prinzip 
der variablen Proportionen® nach TROLL). 

Die ,,typisierten“ Umwandlungsvorgange decken sich weitgehend 
mit den von Reman allgemein gefa8ten ,,strukturellen Typen der 
Realmutationen. Da sie bei den beobachteten Aberrationen, deren 
Entstehung auf dem Wege iiber ,,Realmutationen“ sehr wahrscheinlich 
ist; in ,,homologer‘‘ Weise auftreten, kann das innerhalb der Strongylina 
zu beobachtende ,,Evolutionsphanomen“ auf ,,Realmutationen“ zuriick- 
geftihrt werden. 


Obwohl sich die untersuchten strukturellen Transformationen in dem 
systematisch relativ weit gefaBten Rahmen einer Unterordnung abspielen 
(,,transspezifische Evolution’ nach REnscu), handelt es sich bei der 
von uns bevorzugten Terminologie (nach WoLrrRECK und REMANE), 
unter Beriicksichtigung des ,,Charakters‘‘ der Umwandlungen, doch nur > 


um Vorgéange, die in den Bereich der ,,Mikroevolution™ fallen. 
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A. Kinleitung . 


Die Mangrovewalder gehéren zu den eigentiimlichsten Landschafts- 
formen der Erde. Schon im Jahre 305 v. Chr: gibt THropHrastvus eine 
ausfiihrliche Schilderung dieser Walder im Gezeitenbereich der Kiiste, 


* Habilitationsschrift. 
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und als spater zu Beginn der Neuzeit die Schiffe der Abenteurer sich 
unbekannten tropischen Kiisten naéherten, waren es haufig wieder Man- 
grovewalder, die die Ankerplatze siumten. In den phantasievollen Be- 
richten der Chronisten spiegelt sich das Staunen tiber diesen Wald im 
Meer, wo man Austern von den Baumen pfliicken kann. 


Spater waren es vor allem Botaniker, die die wissenschaftliche Erfor- 
schung der Mangroveregion begannen, die Arten der Mangrovepflanzen 
bestimmten und die Fortpflanzung und Ausbreitung der Mangrove- 
baume erforschten. An den Kiisten, wo die Mangrovewaldungen forstlich 
genutzt werden, wurden die Wachstumsverhiltnisse der verschiedenen 
Mangrovebéume und Qualitét und Verwertbarkeit des Holzes und der 
Rinde untersucht. 


Eine mehr dkologisch interessierte Betrachtungsweise trat erst in den 
vergangenen Jahrzehnten starker in den Vordergrund, als man die 
Mangrovevegetation im Rahmen des Halophyten-Problems behandelte, 
die osmotischen Fahigkeiten der Mangrovepflanzen untersuchte und 
auch die Umweltfaktoren erforschte, die an den Standorten der Man- 
grovepflanzen wirksam sind. 


Es sollen hier die wichtigsten Ver6ffentlichungen genannt werden, die sich mit 

den Mangrovegebieten befassen; zahlreiche weitere Literaturstellen, in denen Hin- 

-weise auf Mangrovegebieten als Lebensraum enthalten sind, werden i in den Kapiteln 
dieser Arbeit angefiihrt. 

Uber die brasilianische Mangrove schreiben LuEDERWALDT (1919), FREYBERG 
(1930), Sriverra (1937) und DansEeREav (1947); Borcausen (1909), Cuapman 
(1944) und LinpEMaAn (1953) behandeln die Mangrove von Guayana und der west- 
indischen Inseln, wihrend Dayis (1940) und Eater (1952) die Mangrovegebiete 
von Florida untersucht haben. Uber die westafrikanischen Mangrove berichtet 
RosEvEAR (1947), kleinere Mitteilungen werden unter andere vonm GEHNE (1915) 
und BiscEen (1910) gemacht. Uber die ostafrikanischen Mangroven verdanken 
wir WALTER u. STEINER (1936) eine griindliche Untersuchung, und GREwE (1941) 
hat in einer zusammenfassenden Arbeit alles zusammengetragen, was tiber die 
afrikanischen Mangrovegebiete bekannt war. Fir die Mangrovegebiete Asiens, vor 
allem die Malayas, gibt es eine gréBere Anzahl vorwiegend botanischer und forst- 
wirtschaftlicher Arbeiten. Abgesehen von den Schilderungen alterer Autoren wie 
GorBEL (1889), ScummprR (1891), Karsten (1891, 1905), Morty (1909) und 
HaBERLANDT (1926) sind hier die griindlichen forstwirtschaftlichen Bearbeitungen 
von Foxworrtuy (1910), Brown u. Fiscner (1920) und Watson (1928) zu nennen, 
auBerdem die Veréffentlichungen yon TROLL u. DRAGENDORFF (1931) und Harms 
(1929, 1941), die sich besonders mit den Lebensbedingungen im Mangrovewald 
befassen. SchlieBlich sei hier noch als wichtige Zusammenfassung unserer Kennt- 
nisse iiber die Mangrovegebiete die Dissertation von Ertcuson (1921) genannt, die 
jedoch in gedruckter Form nur als Auszug erschienen ist (1925), auBerdem von 
botanischer Seite die Arbeit von GussneR (1955) und die Veréffentlichungen von 
Ricwarps (1952) und Binnie (1956), in denen die Mangrovegebiete als Teil des 
tropischen Regenwaldes behandelt werden. 


In vielen dieser und anderer Veréffentlichungen tiber Mangrove- 
- gebiete sind Bemerkungen iiber die Tierwelt enthalten, jedoch meist nur 
; 42% 
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in dem MaBe, wie die Tiere im Mangrovegebiet dem unbefangenen Beob- 
achter auffallen, als Jagdbeute von Interesse sind oder als Forstschad- 
linge wirken. Es fehlt dagegen eine zusammenfassende Darstellung des 
Tierlebens in diesem so merkwiirdigen Lebensraum, abgesehen etwa von 
den Veréffentlichungen von LuppERWALDT (1919) und Harms (1929), 
und es gilt auch heute noch der Ausspruch von Jonow (1884): ,,Leider 
besitzen wir keine von einem Zoologen auf diesen Gegenstand gerichtete 
Studie, sondern nur kurze Bemerkungen von Reisenden, die sich tiber 
die entsetzliche Menge der Moskitos beklagen oder die wohlschmeckenden 
Austern und Krebse riihmen, welche die Stiimpfe beherbergen.* 


Mit der vorliegenden Bearbeitung soll der Versuch unternommen 
werden, hier eine Liicke zu schlieBen. Ich werde versuchen, die Mangrove 
als Lebensraum zu schildern, die hier wirksamen Umweltfaktoren zu 
behandeln und die dkologischen Beziehungen zu anderen Lebensréumen 
und zu den europadischen Wattengebieten zu erlaéutern. Ich will dann 
einen Uberblick tiber die Tierwelt geben, die die Mangrovegebiete belebt, 
und ich habe dazu, abgesehen von eigenen Untersuchungen im Kiisten- 
gebiet Brasiliens, die sich in der Literatur findenden Angaben verar- 
beitet. Dabei Vollstandigkeit zu erreichen, ist jedoch kaum méglich: 
Hinweise auf die Tierwelt der Mangrove finden sich an den ausgefallen- 
sten Stellen in Schriften der verschiedensten Fachrichtungen. 


Im Mittelpunkt dieser Bearbeitung stehen die Ergebnisse eines eigenen Aufent- 
haltes in den Mangrovegebieten Mittelbrasiliens, der mir im Rahmen einer ein- 
jahrigen Studienreise nach Brasilien méglich war. Ich bin vor allem meinem hoch- 
verehrten Lehrer, Herrn Professor Dr. ApoLF REMANE, sehr dankbar, da8 er mit 
die Gelegenheit zu dieser Reise verschafft hat; sie wurde erméglicht durch eine 
Kinladung der Universitat Sao Paulo und durch einen Reisekostenzuschu8 der 
Deutschen Forschungsgemeinschaft. In Sao Paulo arbeitete ich als Gast im Zoolo- 
gischen Institut der Philosophischen Fakultat, und ich méchte hier Herrn Professor 
Dr. Ernst Marcus und seiner Gattin, Frau Evetrnr Dusors ReymMonp-Marcus, 
fiir ihr grofes Interesse an meinen Arbeiten danken und fir die Herzlichkeit, 
mit der sie mich in Sao Paulo aufgenommen haben. Auf zahlreichen Exkursionen 
konnte ich verschiedene Mangrovegebiete in der Umgebung von Santos kennen- 
lernen. Besonders wichtig fiir meine Untersuchungen war es jedoch, da ich zwei- 
mal (30. 5.—22. 6. 54 und 22. 3.—31. 3. 55) als Gast arbeiten konnte an der For- 
schungsstation Cananéia, die vom Ozeanographischen Institut der Universitat Sao 
Pauio unterhalten wird. Dessen Direktor, Herrn Professor WLADIMIR BESNARD, 
und dem Chef der Station, Herrn Dr. Vicror Sapowsky, mochte ich dafiir danken 


B. Das Untersuchungsgebiet 
I. Topographie 


GréBere Mangrovegebiete liegen in Brasilien einmal im Norden, im Miindungs- 
gebiet des Amazonas (Kraatz-Koscuiau u. Huser 1900, Huser 1900, FRey- 
BERG 1930), dann aber vor allem im siidlichen Teil von Brasilien, bei Cananéia, 
Itanhaen, Santos, Rio de Janeiro und hinauf bis zum Staat Bahia. Im Nordosten 
Brasiliens kommt zwar an geeigneten Stellen auch Mangrovevegetation vor, doch 
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handelt es sich hier um kiimmerliche Bestiinde, verglichen mit den uppigen Waldern 
im Norden und Siiden Brasiliens. Eine reichere Entwicklung von Mangrove- 
vegetation im Nordosten Brasiliens wird durch die geringe Héhe der Niederschlage 
in diesem Gebiet gehemmt. Nach den Angaben von ScHrmpER (1891) und Atr- 
ROCK (1897) soll die Siidgrenze der Mangrovevegetation an der siidamerikanischen 
Atlantikkiiste bei 27° siidlicher Breite liegen, also im Staat Santa Catharina und 
nur etwa 220 km von Cananéia entfernt. 
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Abb. 1. Das Untersuchungsgebiet bei Cananéia. Rechts: Karte des Lagunengebietes von 


Tguape-Cananéia. Links: Die Mangrovezonen (punktiert) und Mangrovepriele in der 
Gegend von Cananéia 


Es ist. keineswegs so, daB sich die Mangrovevegetation als ununterbrochener 
-Saum an der Kiste entlangzieht, wie man nach den Angaben von Ericuson (1921) 
glauben kénnte: Uberall ist die Mangrovevegetation auf einzelne FluBmiindungen, 
Buchten und Lagunengebiete beschrankt, dazwischen liegen weite Kiistenstrecken 
mit Sandstrand, aufgelockert durch vorspringende Felsnasen. 

Fiir meine Untersuchungen war der Ausgangspunkt die Forschungs- 
station von Cananéia. Cananéia ist eine kleine Stadt, als eines der 
altesten Zentren portugiesischer Kolonisation schon 1531 gegriindet, und 
liegt auf etwa 25° siidlicher Breite im Siiden des Staates Sao Paulo. 


Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd: 46 42a, 
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Die Stadt selbst liegt auf der Ilha de Cananéia, in einem ausgedehnten 
Lagunen- und Kanalsystem, welches durch die Ilha Comprida und die 
Ilha do Cardoso gegen die offene See hin abgeschirmt wird. Dieses 
Lagunengebiet steht an 3 Stellen mit dem Meer in Verbindung: durch 
die Barra de Icapdrra bei Iguape im Norden, durch die Barra de Cana- 
néia in der Mitte und schlieBlich im Siiden siidlich der Ilha do Cardoso. 
Der Lagunenkanal, an dessen Ufer die Stadt Cananéia liegt und in den 
die meisten der untersuchten Mangrovepriele miinden, ist das Mar 
pequeno, welches als 60 km langer und bis zu 8m tiefer Kanal im 
Schutze der Ilha Comprida Cananéia mit Iguape verbindet (Abb. 1). 

Noch im Quartar waren das heutige Lagunengebiet und weite Teile 
der angrenzenden Kiistenebene Boden einer seichten Meeresbucht; die 
heutige Kiistenlinie entstand bei der Absenkung des Meeresspiegels. In 
der Kiistenebene besteht der Boden aus sehr feinem Sand; nur der 622 m 
hohe Gipfel der gebirgigen Ilha do Cardoso und einige kleinere Higel 
ragen felsig iiber die Ebene empor. An manchen Stellen im Lagunen- 
gebiet ist harter, dunkelrotbrauner verkitteter Sand aufgeschlossen, 
bekannt unter dem Namen Pizzarro, der aus tibersandeten alten Man- 
grovegebieten hervorgegangen sein soll?. 

Der AuBenstrand der Ilha Comprida und groBer Strecken auf der 
Ilha do Cardoso ist als Sandstrand ausgebildet, und auch die Ufer des 
Lagunengebietes sind nicht tiberall mit Mangrovevegetation gesaéumt. 
Am maanderartig gewundenen Lauf des Mar pequeno in der Nahe von 
Cananéia kann man deutlich zwischen Prallhangen und Gleithadngen 
unterscheiden, die durch die Wirkung des Gezeitenstromes entstehen 
(Abb. 1, links). An den Prallhaingen schneidet das Mar pequeno das 
Festland der Inseln an, und meist entsteht hier ein Steilkliff. Dagegen 
schieben sich an den Kriimmungen die Gleithinge immer weiter vor, 
und dank der giinstigen Sedimentationsbedingungen hat hier die Man- 
grovevegetation FuB gefaBt. 


An solchen Stellen siumt die Mangrovevegetation nicht nur die Ufer, — 


sondern bildet ausgedehnte Walder, die in einen Mangrovepriel ent- 
wassern beziehungsweise aus diesem Priel bei Flut tiberschwemmt 
werden. Der Lauf solcher Mangrovepriele ist au8erordentlich stark 
maanderartig gewunden (Abb. 2—5): Eine kleine UnregelmaBigkeit im 
Lauf gibt AnlaB& zur Schlingenbildung, und im weichen Sediment ver- 
groBern sich die Schlingen dauernd. Andererseits bilden sich auch an 
der Miindung solcher Mangrovepriele in die Lagune immer neue Schlin- 
gen, indem sich Landzungen vorschieben und die Miindung verschleppen. 


1 Kinen Hindruck von der Kiistenlandschaft im Siiden des Staates SAo Paulo 
und von den Mangrovegebieten von Santos und Cananéia geben die Verdffent- 
lichungen von BACKHEUSER (1918), BRANDT (1919) und LuEDERWALDT (1919). 


—_ 
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Je nach den 6rtlichen Gegebenheiten findet bald der Flut-, bald der Ebb- 
strom gtinstigere Gelegenheit zur Anladung einer Landzunge, und so 
schiebt sie sich bald von der einen, bald von der anderen Seite her vor. 


Abb. 2—5. Lageskizzen verschiedener 
Manvegrogebiete der Umgebung von 
Cananéia, gezeichnet nach Luftauf- 
nahmen und eigenen Beobachtungen. 
Mit groBen Buchstaben sind die ein- 
zelnen Stationen bezeichnet; schraf- 
fiert: Festland; punktiert: Mangrove; 
weiB: Wasser 


Abb. 5. Rio Perequé 


Die Mangrovepriele gehéren bei Cananéia zum typischen Bild der 
Mangroveregion (Abb. 6). Von der Bevélkerung werden sie ,,rio‘‘ (Flu) 
genannt, es handelt sich aber in den meisten Fallen um ausgesprochene 
marine Gezeitengewasser, deren SiBwasserzufluB unbedeutend ist. Fiir 
solche marinen FlieBgewasser gibt es im Deutschen die Bezeichnung 
Priel‘, im Franzésischen ,,marigot’‘. Ich habe hier: den Ausdruck 
,Mangrovepriel‘ gewahlt. Die groferen Mangrovepriele in der Umge- 
bung von Cananéia, etwa der Rio Baguasst, sind bis zu 8 km lang, ihre 
Breite erreicht im Unterlauf bis zu 60 m, ihre Tiefe bis zu 7m. Gewohn- 
lich betragt die Tiefe bei Niedrigwasser 1—3 m. Im Oberlauf verasteln 
Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 46 42b 
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Abb. 6. Der Unterlauf des Rio Nobrega bei Hochwasser: Der Laguncularia-Buschwald 
ist bis an die Laubkronen heran iiberflutet. Im Vordergrund links eine Fischreuse 


Lm 


Abb. 7. Rhizophora-Hochwald an der Miindung des Rio Maria Rodrigues bei Niedrigwasser. 
Der weiBliche Behang an den Baéumen ist Tillandsia usneoides, eine epiphytische Bromeliacee 
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sich die Mangrovepriele, werden immer schmaler und seichter, bis man 
selbst im schmalen Einbaum auch bei Hochwasser nicht mehr weiter 
vordringen kann. 

Bei manchen Mangroveprielen ist ein selbstandiger SiiBwasserzustrom 
vorhanden; der Rio Perequé (Abb. 5) zum Beispiel kommt als Bach vom 
Gebirge der Ilha do Cardoso herunter und erweitert sich erst in der 
Nahe der Miindung zu einem Mangrovepriel. 


II, Die Vegetation 


Die Vegetation in den Mangrovegebieten von Cananéia setzt sich fast 
ausschlieBlich aus 2 Arten zusammen: Rhizophora mangle L. und Lagun- 


et 


Abb. 8. Vegetationszonierung an der Kiiste der Ilha de Cananéia: Vorn eine vegetations- 
lose Schlammbank, darauf folgend Spartina-Rasen und Rhizophora-Gebtisch. Im Hinter- 
grund der Kiistenwald des Festlandes 


cularia racemosa GAERTN. Avicennia tomentosa Jacq. tritt dagegen zu- 
rick. Gewohnlich handelt es sich bei den Mangrovebestanden um einen 
Buschwald mit etwa 5m hohen Mangrovebiumen; Rhizophora bildet 
aber an vielen Stellen, besonders am Ufer der Lagunen, 10—15 m hohe 
Hochwailder (Abb. 7). Uber die Verteilung von Rhizophora und Lagun- 
cularia auf die verschiedenen Zonen der Mangrovegebiete lassen sich 
keine verbindlichen Angaben machen, eine festgelegte Zonierung wurde 
nicht beobachtet. Ganz allgemein kann man sagen, daB Rhizophora, 
und zwar besonders dltere Bestande, vor allem an exponierten Stellen 
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beobachtet wurde, entweder der Wellenbewegung ausgesetzt oder am 
Prallhang eines Mangrovepriels. Andererseits wurde ebensooft Rhizo- 
phora auch an gut geschiitzten Stellen mitten im Mangrovewald 
gefunden. 

Abgesehen von den Keimpflanzen der Mangrovebéume kommt ein 
Unterwuchs im Mangrovewald kaum vor. Dagegen wachst das Gras 
Spartina brasiliensis Rapp. an vielen Stellen vor der Mangrovezone, auf 
den weichen Schlammbanken, die sich an den Gleithangen der Mangrove- 
region vorlagern (Abb. 8). An anderen Stellen wachst Spartina auch 
auf Sand. 

In den oberen Mangrovezonen, also den Grenzgebieten zur terrestri- 
schen Vegetation, treten einige andere Pflanzen auf, die hier die Man- 
grovepflanzen ersetzen. In erster Linie ist da Hibiscus tiliaceus L. zu 
nennen, ein einige Meter hoher Busch, der regelmaBig die Mangrove- 
gebiete siumt in einem Streifen, der nicht mehr von der eigentlichen 
Mangrovevegetation besiedelt wird, aber vom Wasser bei Springfluten 
noch erreicht wird. Als Unterwuchs kommt hier Sporobolus virginicus 
KuntuH. vor, auferdem eine Scirpus-Art; OLIvETRA u. Krav (1953) 
geben fiir diese Zone auch Paspalum vaginatum an. Fiir die Randzone 
ist weiter der Farn Acrostichum danaefoliwum Lesp. u. Fiscu. (aureum 
auct.) charakteristisch, der allerdings in der Umgebung von Cananéia 
nur an wenigen Stellen vorkommt, haufiger bei Santos und Peruibbe. 
In den Mangroveprielen, in denen der Zustrom siiBen Wassers erheblich 
ist, sdumt oft die Lilie Crinum attenuatum wie Schilf die Ufer. 


Weitere Angaben iiber die Vegetation brasilianischer Mangrovegebiete finden 
sich in den Werken von LuEDERWALDT (1919), Stmnverra (1937), RawiTsCcHER 
(1944) und DansEREAU (1947). Epiphyten kommen vor, sind aber selten; es wurden 
einige Loranthaceen und Bromeliaceen beobachtet. Haufig sind nur Pflanzen von 
Tillandsia usneoides, die wie hellgriine Barte von Rhizophora-Baiumen herab- 
hangen (Abb. 6). 

III, Das Klima 

Uber die Verteilung der Temperatur auf die einzelnen Monate gibt 
Abb. 9 Auskunft. Die mittlere Jahrestemperatur betrigt nach den 
Aufzeichnungen in den Jahren 1944—1954 20,7—21,2°. Der warmste 
Monat? ist der Februar mit einer mittleren Temperatur von 24,6—25,2°, 
der kalteste der Juli mit 16,4—17,1°. 

Zuverlassige Angaben tiber die mittlere jahrliche Regenmenge lieBen 
sich nicht erlangen; nach den Aufzeichnungen der Wetterwarte soll sie 
3036 mm. betragen, doch ist dieser Wert zu hoch. Der gré8te Teil der 
Niederschlage fallt im Sommer: Auf Februar und Marz entfallen etwa 


' Die mittlere Jahrestemperatur wurde einerseits aus dem Mittel der Messungen 
um 9, 15 und 21 Uhr und dem Tagesminimum errechnet (niedrigere Werte), anderer- 
seits aus dem Mittel der Werte fiir 9 und 15 Uhr und dem doppelten Wert fiir 
\-21 Uhr (héhere Werte). 
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die Halfte der Jahresmenge. Die mittlere relative Luftfeuchtigkeit 
betragt 855%. 


Ich verdanke die hier mitgeteilten Werte der freundlichen Erlaubnis, noch 
unpublizierte Messungen auszuwerten, die yom Instituto Regional de Meteorologia, 
Sao Paulo (Ministerio de Agricultura, Servicgo de Meteorologia) gesammelt worden 
sind. Ich wurde dabei von Herrn Antonro Garcia Occurerstt unterstiitzt. 
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Abb. 9. Die Verteilung der Temperatur auf die Monate des Jahres, nach Messungen in 
Cananéia aus den Jahren 1944—1954 ¥ 


C. Higene Befunde 


_I. Die Umweltbedingungen 


1. Héhenlage und Gezeiten. Wie in jedem eulitoralen Kiistengebiet, 
sind auch im Mangrovewald die Gezeiten der wichtigste Umweltfaktor 
und bedingen die Zonierung der Lebensréiume. Die Mangrovewalder 
sind ja gerade durch den regelmaBigen Wechsel von Uberflutung und 
Trockenlage charakterisiert. 


Erst seit kurzer Zeit (Marz 1954) ist in Cananéia ein Schreibpegel in Betrieb; 
so kommt es, daB bisher die Gezeitenkurven noch nicht ausgewertet worden sind. 
Uber die absolute Héhenlage bestimmter Zonen zum Meeresspiegel kann so noch 
nichts ausgesagt werden, und ein Vergleich mit anderen Kiistenzonen kann nicht 
ohne weiteres durchgefiihrt werden. So sind die in Abb. 10 angegebenen Héhen 
zum Null der Seekarte nur mit Vorbehalt zu benutzen; sie wurden errechnet auf 
Grund der Angaben, daB in Cananéia das mittlere Springhochwasser 140 cm, 
das mittlere Nipphochwasser 90 cm und das Mittelwasser (nivel medio) 80 cm iiber 
dem Seekarten-Null ist. 


In Abb. 10 sind die taéglichen Héchst- und Mindestwerte des Wasser- 
standes wahrend einer Mondperiode wiedergegeben, wobei ich freund- 
licherweise die Aufzeichnungen des Pegels Cananéia des Ozeanographi- 
schen Instituts Sao Paulo benutzen durfte. Die Messungen wurden im 
_ Marz ausgefiihrt, also zur Zeit der Aquinoktialgleiche; im Sommer und 
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Abb. 10. Die hédchsten und niedrigsten taglichen Wasserstinde in Cananéia nach den 

Aufzeichnungen des Schreibpegels in der Zeit vom 26. 2.—24. 3. 54. Die linke Skala bezieht 

die Messungen auf das Pegelnull von Cananéia, die rechte Skala annaihernd auf das Null 

der Seekarte. Zum Vergleich wird rechts die Héhenverteilung der Vegetationszonen im 
Kiistengebiet von Cananéia eingetragen 


Winter sind die Wassersténde geringer. In dem betreffenden Zeitraum 
war die Haufigkeit und Dauer der Wasserstande wie folgt: 


Héhe Haufigkeit Zeitdauer | GréB8te Dauer 
iiber dem er der | einer 
Pegelnull Uberflutung Uberflutung | Uberflutung 
200 em lmal 0,2 % 1,2 Std 
180 em 12mal 2.9% 3,0 Std 
160 cm 32mal 13,1 % 4,7 Std 
140 em 43mal 25,1 % 6,3 Std 
120 em 5lmal 44,4% 18,8 Std 
100 cm 53mal 65,3 % 47,0 Std 


Der verschiedenen Hohenlage und im Zusammenhang damit der 
unterschiedlichen EKinwirkung des Meerwassers durch die Gezeiten ent- 
spricht eine scharfe Zonierung der Vegetation. Der eigentliche Mangrove- 
bereich ist eine Zone mittlerer Héhenlage, gelegen zwischen Springhoch- 
wasser und Nipphochwasser, also im oberen Eulitoral. Fiir gewéhnlich 
fallt diese Zone an jedem Tag trocken und wird an jedem Tag wieder 
iberflutet; nur bei halbem Mond kommt es vor, da die Mangrove- 
gebiete von Cananéia mehrere Tage hintereinander nicht vom Wasser 
erreicht werden, auBerdem kénnen abweichende Wasserstandsverhalt- 
nisse durch besondere Wetter- und Windlagen verursacht werden. Die 
Gliederung der Vegetation in Zonen stellt sich im Mangrovegebiet von 
Cananéia folgendermaBen dar (Abb. 11): 


Kine ahnliche Zonierung ist mehr oder weniger deutlich in den meisten Man- 
grovegebieten der Erde ausgepragt. Banke aus weichem, tiefgriindigem Schlamm, 


nti ea i i ai 


—— 


Obtain 
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die sich der eigentlichen Mangrove vorlagern, werden von Florida (ABEL 1926), 
Afrika (WaLTER u. STEINER 1936) und Java beschrieben (KARNY 1928, WaTSON 
1928); in Sitidamerika sind sie gewdhnlich mit Spartina bewachsen (FREYBERG 
1930, Linpreman 1953); auf Florida kommen hier Wasserpflanzen vor, Cymodocea 
und Thalassia (Davis 1940). 


An vielen Stellen gliedert sich auch die eigentliche Mangrovezone in eine Anzahl 
von Sukzessionen auf, in denen jeweils bestimmte Mangrovebaume vorherrschen. 
In der artenreicheren Mangroveformation Ostafrikas und Hinterindiens folgen an 
Stellen, wo das Bild nicht durch FluBlaufe verwischt wird, Zonen von Sonneratia, 


Oberhalb 200 cm:) Terrestrische Vegetation auf Sandboden, meist dichter Kiisten- 
urwald oder Restinga- Vegetation 


160—200 cm: Ubergangsvegetation zwischen der terrestrischen Vegetation 
und der Mangrove; Busch von Hibiscus tiliacews mit Unter- 
wuchs von Sporobolus virginicus und Cyperaceen, meist auf 
detritusreichem Sand 


120—160 cm: Higentliche Mangrovezone; Walder oder Gebiisch von Rhizo- 
phora mangle und Laguncularia racemosa auf sandschlickigem 
oder schlickigem Boden 


90—120 cm: Zone der Schlammbanke, die teils vegetationslos, teils mit 
Spartina brasiliensis bewachsen sind. Nur an manchen Stellen 
im Mar pequeno dringt auch Rhizophora in diese Hohenlage 
vor. / 


Rhizophora und Avicennia oder Bruguwiera aufeinander. An den amerikanischen 
Kiisten scheint an unberiihrten Stellen Rhizophora der Pionier zu sein, zum Land 
hin folgen dann Bestaénde von Laguncularia und Avicennia. Der Mensch hat an 
vielen Stellen aber in die natiirliche Sukzessionsfolge eingegriffen: Wenn man 
Rhizophora schlagt, waichst dieser Baum haufig auf den Kahlschlagen nicht wieder 
nach, sondern andere Arten, Avicennia und Laguncularia, oft auch der Farn 
Acrostichum (Grass 1904, Foxwortuy 1910, DanseREAU 1947). 

Auch an manchen Kiisten, wo keine bedeutenden Gezeitenbewegungen herr- 
schen, kommt Mangrove vor; so stehen an manchen Stellen in Florida, wo der 
Tidenhub nur etwa 10 cm ausmacht, die Pflanzen von Rhizophora dauernd unter 
Wasser mit ihrem Wurzelwerk. 

Zum Festland hin folgt auf die Mangrovezone entweder ein Busch aus ,,Halb- 
mangroven‘‘ wie Hibiscus oder aber eine Grasflur, vor allem, wenn das Ufer nur 
sehr allmahlich ansteigt. Hier wachsen salzresistente Graser, Cyperaceen und 
Salicornia. An anderen Kiisten schaltet sich zwischen die Mangravevegetation und 
die terrestrische Vegetation eine vegetationslose Sandflache, die nur zweimal im 


; _ Jahr von den Springfluten erreicht wird. Hier kann die Salzkonzentration im 
- Boden so stark ansteigen, daB Salz an der Oberfliche auskristallisiert (WALTER 


 u. Srempr 1936, LorscHERT 1955, SmpverRA 1937, Davis 1940, Grass 1904). 
- Die Mangrovebaume selbst sind anscheinend zu ihrem Gedeihen nicht unbe- 
dingt auf Salz angewiesen. Dennoch machen sie der Landvegetation Platz, wenn 
der Boden iiber das Niveau der Springfluten aufgelandet ist. GrEwx (1941) macht 
dafiir Konkurrenzgriinde verantwortlich: Der jahrliche Zuwachs an Holz betragt 
~ bei der Mangrovevegetation 0,083 m°, bei der Vegetation des tropischen Regen- 
‘waldes dagegen 1,98 m® je Hektar. 
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Die Auflandung kann an Kiistenstellen, die durch reiche Sedimentation be- 
giinstigt sind, verhaltnismaBig schnell vor sich gehen. LinpEeman (1953) beob- 
achtete in Surinam, wie aus einem Spartina-Bestand mit wenigen Keimpflanzen 
von Rhizophora innerhalb von 3 Jahren ein 5—6m hoher Busch von Rhizophora 
gewachsen war; Spartina ist dann zum Absterben verurteilt. 

2. Substrat. Die Mangrovebiume Rhizophora und Laguncularia 
wachsen bei Cananéia auf sehr verschiedenartigem Boden, einerseits 
auf fast reinem Sand, andererseits auf tiefgriindigem Schlick. Allerdings 
handelt es sich bei den Mangrovebéumen auf Sandboden meist um 
Pflanzen, die im Absterben sind. Sie wuchsen urspriinglich auf mehr 
oder weniger schlickhaltigem Boden, dann trug der Wind Flugsand 
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Abb. 11. Schematische Darstellung des Querschnittes durch einen Mangrovepriel und die 

angrenzenden Vegetationszonen unter Angabe des vorherrschenden Sediments. Mit den 

Zahlen J—V ist die Lage der Probestellen bezeichnet, von denen auf 8. 648—650 Sediment- 
analysen mitgeteilt werden 


herbei, oder eine Prielmiindung verlagerte sich, und eine Sandbank tiber- 
deckte den Mangroveschlick. Die Mangrovebiume verkiimmern dann, 
ahnlich, wie es auch ABEL (1927) in Florida beobachten konnte. Von 
FREISE (1938) wird dafiir der Gehalt des Sandes an Kieselsiure verant- 
wortlich gemacht, der von Mangrovepflanzen nicht vertragen wird. 

Die eigentlichen Mangrovegebiete liegen so auf einem Boden, der 
mehr oder weniger viel Schlick enthalt. Hier sollen zunachst die Ana- 
lysenergebnisse einiger Proben folgen, die bei Cananéia am Ufer des Rio 
Nobrega (Station B—C, 28.3. 55) gesammelt, an der Luft getrocknet 
und spater in Deutschland verarbeitet wurden. Die Lage der Proben- 
stellen ist auch in Abb. 11 eingetragen. 

Probe I. Der Mangrovezone vorgelagerte vegetationslose Bank aus 
weichem Schlick, in den man beim Gehen tief einsinkt (Abb. 17). 

Probe II. Weicher Schlick, verfilzt mit Wurzelwerk, in einem Be- 
stand hoher Baume von Rhizophora (Abb. 18). 

Probe III. Ziemlich weicher, wasseriibersattigter Schlick in einem 
Bestand von Laguncularia. 
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Probe IV. sasaaabiodas Sand in einem hochgelegenen Laguncularia- 
Bestand. 

Probe V. Detritussand im Hibiscus-Bestand, wenige Meter land- 
warts von Probe IV. 

Bei den KorngréSenanalysen aus Mangrovegebieten, welche von 
Trott u. DRAGENDORFF (1931), Frese (1938) und Prrmrs (1955) ver- 
6ffentlicht worden sind, nimmt die Fraktion unter 0,1 mm, also die 
Schlick-Komponente, mit etwa 40—90% am Sediment Anteil. In 
welchem Mafe sich grébere Sandpartikel beimengen, hangt von den ért- 
lichen Gegebenheiten ab. Die Analysen von Cananéia ergaben 42% feine 
Bestandteile im Rhizophora-Bestand, 22% im Laguncularia-Bestand; 
auch an solchen Stellen, wo der Schlick ganz weich und halb flissig ist 


Tabelle 1. Bodenanalysen in einem Profil durch das Mangrovegebiet am Rio Nobrega 
(Station B—C, 28. 3. 55) 


Probe 
I II Til IV V 

‘KorngréBenanteil 

‘ber, 035 mmqn.55, Hisiss os «oe 0,3 % 2,8%1} 2,12% | 2,1%1) 0,9%1 

O53 —O- bmn eee 1,6% 2,8%1 | 1,9%1| 2,5% 1,3% 

BiOro a (seINMIT sight rs: tounge. 4g beer ne 2,4% 2,4%1| 2.3% | 10,6% 7,0% 

O10}2 mm ieiian) wegia 69,7% 50,2% | 71,3% |.78,6% | 85,9% 

Ube OTM coays F207 -teasinity 12,4% 41,8% | 22,3% 6,0% 4,3% 
Wassergehalt in Prozent des 

Frischgewichts ....... 40% 46 % 35% 25% 21% 
Glithverlust in Promille des Trok- 
_ kengewichts nach Abzug des 

Gabnobasic .olalor Agate 32,6/o5 | 140,4%oo | 54,1%/oo | 32,2%/oo | 18,9%/oo 
Kalkgehalt (CaCO,) in Promille 

des Trockengewichts .. . . - | 1,5%9} — 1,2%/o0 | 9,8°/o9 | 1,1°/oo | 9,50 
Chlorgehalt in Promille des 

Trockengewichts ...... SPA el OTOL calle cea lefon te etaee op 
Salzgehalt in Promille des Boden- 

PWASHEV SIMUL ILI LAME 05, 6 15,9°/o9 | _ 19,3°/o0 | 18,4°/o0 | 25,0°/oo | 8,0°/o0 
Salzgehalt im Grundwasser, in 
peethorsille! idcnoyoranh avi + att 279. 25%op || 25%og | 20%po 
Tiefe unter der Oberflache, in der | . 

das Grundwasser entnommen 

ALLA [= Nas arses Weer re ERR --- 30 cm 30cm | 15cm | 60cm 


1 AusschlieBlich Holzstiickchen. 
2 Messung mit dem Ardometer, vermutlich ungenau wegen starker Triibung 


des Wassers. 

und wo man so tief einsinkt, daB man kaum dort gehen kann, handelt 
es sich also nicht eigentlich um einen echten Schlick, sondern um Sand- 
schlick. Allerdings besteht die Sandkomponente zum groBten Teil aus 
~ sehr feinem Sand in der Korngré8e zwischen 0,1 und 0,2 mm. 
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Der Anteil organischer Substanz am Mangrovesediment, der hier in 
grober Annaherung dem Gliihverlust gleichgesetzt werden soll, betragt 
in der Regel weniger als 5% ; nur dort, wo gréBere Mengen Holz im Sedi- 
ment eingebettet sind, steigt der Anteil auf 8—10% (Trot u. DRAGEN- 
DORFF 1931, FrEIsE 1938), Mangrovesedimentproben aus El Salvador 
hatten einen Glihverlust von 7—15% (PETERS 1955), noch hoher, bis 
zu 70%, kann der Anteil organischer Substanz sein, wenn es an manchen 
Stellen zur Bildung eines richtigen Mangrovetorfes kommt (BRELIE u. 
TrICHMULLER 1953, Davis 1940). Die Proben aus Cananéia gliedern 
sich mit 5,5 und 14,2% gut in die bekannten Ergebnisse ein. 

Uber den mikroskopischen Inhalt von Mangrovesedimenten berichten BRELTE 
u. TEICHMULLER (1953): Es fanden sich in El Salvador zahlreich gut erhaltene 
Diatomeen der gleichen Gattungen, die auch fir Wattensedimente der deutschen 
Nordseekiiste charakteristisch sind. AuSerdem wurden Pollen von Rhizophora 
und von Cyperaceen angetroffen, die Masse der organischen Substanz waren braune 
strukturlose Kérner. Auch andere niedere Pflanzen kommen im Mangroveschlick 
vor: KotKwitTz (1933) berichtet iiber Cyanophyceen, Schlammdiatomeen, Beggiatoa 
mirabilis und Achromatiwm oxaliferum aus der Mangrove der Lagéa de Camorim, 
Brasilien. 

Wenn sich so gewisse Ubereinstimmungen in den Messungen aus ver- 
schiedenen Mangrovegebieten gezeigt haben, so muB doch noch einmal 
betont werden, dafi die Mangrovepflanzen selbst, vor allem Rhizophora, 
anscheinend weitgehend unabhangig von einem bestimmten Sediment 
sind, wenn nur sonst die Lebensanspriiche dieser Pflanzen verwirklicht 
werden. Es gibt ja sogar eine Formation der Riffmangrove, wo sich 
Rhizophora-Pflanzen an den nackten Korallenkalk klammern, ohne daB 
sich dort schlickiges Sediment findet. Ich hatte selbst Gelegenheit, an 
verschiedenen Stellen im Nordosten Brasiliens solche Standorte auf . 
Algenkalk zu beobachten, der dort in reinen Sand eingebettet ist. Dabei 
handelt es sich natiirlich um einen ganz anderen Lebensraum als die 
eigentlichen Mangrovegebiete im Anlandungsbereich der Kiiste. 


SchlieBlich sei noch auf den Kalkgehalt des Sedimentes hingewiesen, 
der sehr gering ist (0,5—1,5%); das diirfte im Zusammenhang mit der 
sauren Reaktion des Wassers im Oberlauf der Mangrovefliisse und mit 
dem sparlichen Vorkommen von Mollusken im Mangroveschlick stehen. 
In der Avicennia-Zone der indischen Mangrove fand NavaLKaR (1941) 
jedoch einen wesentlich héheren Kalkgehalt (4,58—7,82%). 


3. Bodenwasser. Der Wassergehalt im Mangrovesediment schwankt 
nach den Angaben von TROLL u. DRAGENDORFF (1931) und WaLTER u. 
STEINER (1936) zwischen 30 und 60%. Dem fiigen sich die Messungen 
aus Cananéia gut ein. Bei den Schlickproben aus dem eigentlichen 
Mangrovebereich ist der Boden wasseriibersattigt; der Grundwasser- 
spiegel sinkt hier auch bei Ebbe nicht ab, wenn wenige Meter entfernt in 
den Mangroveprielen das Wasser tiber 1 m niedriger steht. Auch bleiben 
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_ tberall kleine Pfiitzen in Unebenheiten des Bodens zurtick, die vor allem 
_ durch die Grabtatigkeit von Krabben entstehen. 
E Der Salzgehalt des Bodenwassers im eigentlichen Mangrovegebiet 
_entspricht etwa dem des Uberflutungswassers. Zu der Zeit, als die in 
_ Tabelle 1 zusammengestellten Proben gesammelt wurden, war der Salz- 
_ gehalt im Mangrovepriel an der betreffenden Stelle 19—21°/,,, an anderen 
_ Tagen wurden Werte zwischen 12 und 299/,, gemessen. Die Messungen 
wurden bei Niedrigwasser kurz nach dem niedrigsten Wasserstand aus- 
gefihrt, als bereits wieder Flutwasser vom Mar pequeno her im Man- 
grovepriel aufzusteigen begann. 

Ks ist bemerkenswert, daB in Probe I der Tabelle 1 der Salzgehalt 
niedriger gefunden wurde. Diese Probe wurde auf der der Mangrove 
vorgelagerten Schlammbank gesammelt, welche etwa 40cm tiefer als 
die Mangrovezone liegt. Hier konnte vermutlich das salzirmere Wasser 
aus dem Oberlauf den Salzgehalt im Sediment beeinfluBen, als es beim 

- Ausstrom am Ende der Ebbe die betreffende Stelle passierte. Es scheint 
demnach, da, abgesehen von dem Einflu8 von Regen und Verdunstung, 
die Salzgehaltsverhaltnisse in der eigentlichen Mangrovezone stabiler 
sind als auf der tiefer gelegenen Schlammbank: Die Mangrovezone wird 

immer nur von verhaltnismaBig salzreichem Wasser aus der Lagune 
iiberflutet, fiir die Lebensraume des Mangrovepriels ist dagegen ein 
standiger Wechsel zwischen salzreichem Einstromwasser aus der Lagune 
mit salzarmem Ausstromwasser aus dem Oberlauf des Mangrovepriels 
charakteristisch. Diese Feststellung, die auf den ersten Blick paradox 
erscheint, gilt jedoch nur fiir'die Mangrovegebiete im Unterlauf der 
Mangrovepriele, weiter oben kann sich der Einflu8 der Sii8wasserbe:- 
mischung auch auf den Wattflachen staérker bemerkbar machen. 

In den Randzonen der Mangrove (Probe IV und V der Tabelle 1) 

_ herrschen Verhaltnisse, wie sie ganz allgemein an allen Kiistengebieten 
- anzutreffen sind. Das Gebiet ist der supralitoralen Zone zuzurechnen, 
und hier schwanken die Salzgehaltswerte auBerordentlich. Wie friihere 
Untersuchungen im Supralitoral der deutschen Kiisten gezeigt haben 
(Geriacn 1954a), brauchen einzelne Messungen durchaus nicht repra- 
sentativ zu sein, die Werte schwanken je nach der Tiefenschicht und 
nach der Witterung an den betreffenden Tagen sehr stark; eine abnorm 
hohe Uberflutung oder ein kraftiger Regenfall kénnen plétzlich ganz 

- andere Verhaltnisse schaffen. 

Fir gewohnlich kann die Zone des Supralitorals als eine Zone ver- 

- minderten Salzgehaltes im Boden angesprochen werden, und so scheint 

es sich auch im Mangrovegebiet von Cananéia zu verhalten. In anderen 

Gebieten, vor allem in der afrikanischen Mangrove (WALTER u. STEINER 

1936) kommt es durch das trockenere Klima jedoch zu einer starken 

- Salzanreicherung in diesen ausgedehnten Randgebieten, die nur 2mal 

__-%, Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 46 43 
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jahrlich vom Meerwasser tiberflutet werden, némlich wenn dann das — 
Uberflutungswasser zu einem grofen Teil verdunstet. Der Salzgehalt — 
ist hier im Ubergangsgebiet zwischen Mangrovewald und Steppe so — 
hoch, daB die Vegetation kein Fortkommen findet und sich nur nackte — 
Sand- oder Lehmflachen ausdehnen. | 


Nach den Messungen von TRoLL u. DRAGENDORFF (1931) ist kein 
freier Sauerstoff im Mangroveschlick vorhanden, nur in die oberflach- — 
liche braun gefarbte Schicht des Sediments kann Sauerstoff aus der — 
Luft und aus dem Uberflutungswasser hineindiffundieren. Eisenver- — 
bindungen des Schwefelwasserstoffs diirften immer vorhanden sein und 
bedingen die schwarze Farbe des Mangrovesediments, oft ist auch freier 
Schwefelwasserstoff angetroffen worden. Es ist jedoch nicht wahr, daf 
in den Mangrovegebieten immer ein tibler Verwesungsgeruch herrscht, 
wie das etwa HaBERLANDT (1926) und FReEtsE (1938) beschreiben: In 
der Regel handelt es sich dort, wo tibler Geruch aus der Mangrove st6- 
rend wurde, um solche Mangrovegebiete, die vom Menschen mehr oder 
weniger stark becinfluBt und zerstért worden waren und wo nun 
Faulnisprozesse auftreten, die in der urspriinglichen Mangrove mit ihrem 
geringen Gehalt an leicht zersetzlicher organischer Substanz fehlen. 
FREISE (1938) macht fiir den Faulnisgeruch die Zersetzung von tierischem 
Eiweif verantwortlich. Ich habe in der Mangrove von Cananéia nie 
einen lastigen Geruch bemerkt, ebensowenig wie Have (1909) in den 
ausgedehnten Mangrovewaldern der Rufiji-Mindung (Ostafrika). 

CHAPMAN (1944) bestimmte in Avicennia-Besténden Jamaikas nicht den Sauer- 
stoffgehalt des, Bodenwassers, sondern priifte die im Sediment eingeschlossene 
Bodenluft: Sie enthielt weniger Sauerstoff (in den meisten Proben zwischen 2 und 
6%) als die Atmosphare, dagegen mehr Kohlensiure (meistens zwischen 4 und 8%). 

4, Einflu8 der Vegetation. Die Vegetation des Mangrovewaldes be- 
einfluBt in mannigfacher Weise das Mangrovesediment; so wird durch 
die Laubkronen das Sonnenlicht in seiner Wirkung reduziert. Nach 
den Messungen von WALTER u. STEINER (1936) erreicht die Lichtinten- 
sitat am, Boden eines gewéhnlichen Mangrovewaldes nur 15—50% der- 
jenigen an vegetationsfreien Flachen. 


In der brasilianischen Mangrove wachsen nach den Benshaepneas 
von FREIsE (1938) 10000—14000 kg frisches Holz auf einem Hektar. 
Von dieser Masse verfallen jahrlich etwa 10—14% und gelangen gréBten- 
teils in das Sediment. Das bedeutet, das jedem Quadratmeter Mangrove- 
boden jahrlich etwa 150 g organische Substanz (Frischgewicht) zugefiihrt 
werden. Hine Blatterstreuschicht bildet sich auf dem Mangroveboden 
jedoch nicht; man sieht nur hier und da ein abgefallenes gelbes Blatt 
auf dem Schlick liegen. Die Zersetzung und Uberschlickung geht jedoch 
so schnell vor sich, daB es nicht zu einer besonderen Streubildung kom- 
men kann (DANSEREAU 1947), 


Die Mangroveregion tropischer Kiisten als Lebensraum 653 


Noch nicht geniigend geklart ist, welche Rolle organische Sauren 
im Mangrovesediment spielen; hier sind die ersten Versuche von FREISE 
(1938) ausgeftihrt worden. Zwei bis drei Keimlinge von Rhizophora oder 
10—12 abgefallene Mangroveblatter sollen geniigen, in einem Zeitraum 
von 1*/, Tagen den zunachst rotgelben Schlick auf einem Quadratmeter 
bis in eine Tiefe von 10—20 cm hinab homogen schiefergrau zu farben. 
Dabei sollen nicht nur abgeschiedene Gerbstoffe auf das Sediment ein- 
wirken (sie haben mit bis zu 30 Gewichtsprozent an der Zusammenset- 
zung der Mangrovebaume Anteil), sondern auch spezifische giftige Farb- 
stoffe der Mangrovepflanzen. FREIsE (1938) schreibt, daB der Gerbstoff- 
gehalt des Mangrovesedimentes in den Oberflichenschichten 2—4% 
betragt, ein betrachtlicher Prozentsatz im Vergleich zum gesamten 
Gehalt an organischer Substanz, der nach dem gleichen Autor durch- 
sehnittlich 4—4,5% ist. 

5. Das Wasser in den Mangroveprielen. Es sollen hier noch einige 
Beobachtungen tiber den Wasserhaushalt des Lagunengebietes und der 
Mangrovepriele angefiigt werden, aus denen das Wasser stammt, welches 
bei Flut die Mangrovegebiete tiberschwemmt. Dabei ist der EinfluB von 
_ Meerwasser tiberwiegend, Sifwasserzuflisse haben im Mangrovegebiet 
von Cananéia eine geringere Bedeutung. 

Die Mangrovegebiete von Cananéia und Umgebung erhalten ihr Uber- 
flutungswasser aus dem Mar pequeno, jenem Lagunenkanal, der sich 
70 km lang im Schutze der Ilha Comprida hinzieht (Abb. 1) und bei 
Iguape und Cananéia mit dem Meer in Verbindung steht. Gewdohnlich 
tritt bei jeder Flut Salzwasser in das Lagunengebiet tiber die Barren ein, 
und es entstehen im Lagunenkanal erhebliche Gezeitenstréme. Nur in 
_ der Mitte zwischen Cananéia und Iguape, gleich weit entfernt von den 
- beiden Barren, heben sich die von beiden Seiten einwirkenden Stro6- 
mungen auf. Hier findet sich ein Gebiet ohne starkere Gezeitenstréme, 
und das Wasser ist wenig salzhaltig, oft geradezu SiiBwasser. Von den 
Fischern wird diese Region als tombo d’agua (Wassergrab) bezeichnet. 

Bei Iguape miindet der Rio Ribeira de Iguape, ein im Unterlauf schiffbarer 
Flu8 mit einem Einzugsgebiet von 10000—12000 km?, der einen gewissen Hinfluf 
auf den Salzgehalt im Lagunengebiet von Iguape-Cananéia hat. Wenn namlich, 
wie im Frithjahr 1949, der Flu8 viel Wasser fiihrt und dann plotzlich starkere 
Regenfille einsetzen, kann das FluBwasser nicht so schnell tiber die Barra de 
Icaparra abflieBen; es wendet sich nach Siiden und dringt in das Lagunengebiet 
von Cananéia ein. Dann kommt es zu verheerenden Wirkungen auf die Tierwelt, 
alle Fische verlassen das Lagunengebiet, und die Fischerei liegt lahm. Allerdings 
bildet reines SiiBwasser auch dann nur eine oberflachliche Schicht im Lagunen- 
gebiet, die bald abflie8t, und normale Verhiltnisse stellen sich schnell wieder her 
(BEsNARD 1950). 

Es hatte fir mich nicht viel Wert, wihrend meines kurzen Aufent- 
haltes in Cananéia Beobachtungen itiber die Schwankungen des Salz- 
gehaltes im Lagunengebiet von Cananéia zu sammeln, zumal solche 

43* 
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Tabelle 2. Salzgehaltsmessungen in den Mangroveprielen der Umgebung von 
Cananéia, die keinen stérkeren Zustrom von SiiBwasser erhalten 


Die Werte sind in Promille angegeben. Nw bedeutet Niedrigwasser, Hw Hoch- — 
wasser. Die Werte wurden ardometrisch bestimmt. . 


Rio Nobrega 


Station 


A B C D E F G H I K 


Wassertiefe in Metern 


Oberflachenproben 
11. 6. 54, 13 Uhr, Ebbe 
23. 3.35, 9 Uhr, Nw 

14 Uhr, Hw 
24. 3. 55, 16 Uhr, Hw 
28. 3. 55, 11 Uhr, Nw 
17 Uhr, Flut 
30. 3. 55, 15 Uhr, Nw 


Tiefenproben 
11. 6. 54, 13 Uhr, Ebbe 
23. 3.55, 9 Uhr, Nw 


14 Uhr, Hw 33 | 28 | 28 | 27 | 25 | 25 | 22 | 20 | 19 | 17°), 
28. 3. 55, 11 Uhr, Nw 24 | 24 | 23 | 23} 22 | 17 | 18 | 15 | 13 | —%o9 
17 Uhr, Flut 28 | 24 | 24 | 24 | 23 | 23 | 22 | 19 | 16 | 13°/,, 


Station 


A B C D E F G 


Wassertiefe in Metern 


2 2 2 


24. 3.55, 9 Uhr, Nw 
Oberflachenprobe . . . 
iMefenprober assis 


21 18 14 12 10 
21 18 15 12 10 


© CO 
J 
° 
) 
=) 
— 


Rio Maria Rodrigues 


Station 


A B C D E F G H 


Wassertiefe in Metern 


4 3 


25. 3. 55, 9 Uhr, Nw 
Oberflachenprobe . 


220) LOE LSM LS LO 9 9 5°/o9 
Tiefenprobe 


QDills VOio| LGcofjwdl (po balead OF etal ewes 


Untersuchungen zu den Aufgaben gehéren, die sich das Ozeanographi- 
sche Institut in S80 Paulo gesetzt hat. Ich nahm einmal eine Reihe 
von Proben aus dem Oberflichenwasser zwischen Cananéia und der 
Nordspitze der Ilha de Cananéia (Abb. 1) und konnte eine allmahliche 


- 29. 3. 55, 10 Uhr, Nw 
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Tabelle 3. Salzgehaltsmessungen in den Mangroveprielen der Umgebung von Cana- 
néia, die stirkeren Zustrom von SiiBwasser erhalten (Erlauterungen wie bei Tabelle 2) 


Rio Perequé 


Station 


eae weep, Ham rl Mabe ethbvarehes in 


Wassertiefe in Met 


Oberflachenproben 

26. 3. 55, 8 Uhr, Nw . 26 | 22 | 16 | 15 | 11 | 9 7 4 3/9 

31. 3. 55, 9 Uhr, Hw 26 | 19 | 10 8 GPS 3 1 1%G0 
Tiefenproben 

26:'3-55;.8 Uhr; Nw 25.2} 260) 220) 79/017 | 11 je 9) 24 1) 18 | 21%, 

31. 3. 55, 9 Uhr, Hw 28. | 26 [24 | 20-|.10 |. 5 8 | 24 | 22°/o, 

Rio Nana 
Station 
fee te ae me ee) LG H 


Wassertiefe in Metern 


Oberflachenprobe . . . 8 9 
Miefenprobe .. «=... . 13 | 12 


on~l 
oO 
~ 
ow 
i) 
o 
——, 
[—] 
i) 


Tabelle 4. M. essungen des pu im Rio Nobrega und im Rio Perequé; die Ergebnisse 
der Salzgehalismessungen der betreffenden Proben sind in Tabelle 2 und 3 enthalten 


Als Indikatoren wurden Bromthymolblau und Kresgolrot (Hellige, Morat u. Co.) 
benutzt. 
Rio Nobrega 
Station 
23. 3.55, 9 Uhr, Nw 
Oberflichenprobe ... . | 8,1 | 7,9 | 7,5 | 7,1 | 7,0 | 7,0 | 6,8 | 6,7 | 6,9 | 6,7 
Tiefenprobe. ..... 8,1 | 8,4 | 7,5 | 7,3 | 7,1 | 7,0 | 6,8 | 6,9 | 6,9 | — 
23. 3.55, 14 Uhr, Hw 
Oberflichenprobe . . . | 8,0 | 7,0 | 7,9 | 7,6 | 7,9 | 7,8 | 7,6 | 7,3 | — | 7,0 
Tiefenprobe ..... 8,1 | 8,0-} 7,9 | 7,9 | 8,0 | 7,9 | 7,8 | 7,5 | 7,1 6,9 
30. 3. 55, 15 Uhr, Nw 
Oberflachenprobe . . . | 8,2 | 7,3 | 7,3 | 7,3 | 7,1 | 6,9 | 7,1 | 7,0 | 6,9 | 6,9 
Rio Perequé 
Station 


31. 3.55, 9 Uhr, Hw 
Oberflachenprobe . . 
Tiefenprobe .... . 
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Abnahme des Salzgehaltes von 23,4/,, bei Cananéia bis herab zu 11,9°/o, 
bei Pedrinhas feststellen (23. 3. 55, 7—9 Uhr bei ablaufendem Wasser). 
Nach der freundlichen Mitteilung von Herrn Dr. I. Emiisson (Sao Paulo) 
kann man an dieser Stelle manchmal fast reines SiiBwasser antreffen. 

Einen weiteren Hinweis auf die auBerordentlich groBen Schwan- 
kungen des Salzgehaltes auch an solchen Stellen des Lagunensystems, 
die naher an den Barren zum Ozean liegen, mégen die Messungen vor 
dem Rio Nobrega geben (Tabelle 2, Rio Nobrega, Station A): Hier wur- 


den an verschiedenen Tagen an der Oberflache Salzgehaltswerte zwischen ~ 
13 und 32°/,, gemessen, am Boden in etwa 4m Tiefe zwischen 24 und 33/9. _ 

Die einzelnen Mangrovepriele nun beziehen ihr Uberflutungswasser 
aus dem Mar pequeno, und man kann sich leicht vorstellen, daB die 


groBen Schwankungen des Salzgehaltes im Mar pequeno in den Man- 
groveprielen eine weitere Steigerung erfahren. Das wird auch dadurch 


geférdert, daB die Mangrovepriele meistens vor ihrer Miindung in die | 


Lagune eine Schlammbank als Schwelle aufgeschiittet haben, die so 
flach ist, daB sie den Bootsverkehr nur bei Hochwasser nicht behindert. 
Nur das Oberflachenwasser str6mt aus dem Lagunengebiet tiber die 
Schwelle in die Mangrovepriele ein, und gerade im Oberflaichenwasser 
der Lagune treffen wir ja die starksten Unterschiede im Salzgehalt an. 
Dazu kommt in den Mangroveprielen die Vermischung mit SiBwasser, 
welches entweder als Bach in den Oberlauf des Mangrovepriels einstrémt 
oder als Grundwasser mit dem Wasser im Mangrovepriel kommuniziert. 

In Tabelle 2 sind die Salzgehaltsmessungen zusammengestellt, die 
in verschiedenen Mangroveprielen durchgefiihrt wurden. Die mit groBen 
Buchstaben bezeichneten Stationen beginnen jeweils mit A vor der 
Miindung in der Lagune; B ist eine Station direkt in der Mindung, 
die weiteren finden sich weiter aufwarts (vgl. auch Abb. 2—5). 

Ganz allgemein wurde bei allen MeBserien eine Abnahme des Salz- 
gehaltes festgestellt, je weiter man sich von der Miindung eines Man- 
grovepriels zu seinem Oberlauf hin fortbewegt. Denn hier im Oberlauf 
wird der Zustrom siifen Wassers immer staérker. Als Ursprung dieses 
SuBwassers kommen 3 Quellen in Frage: Niederschlage, die auf die 
Mangroveflachen fallen, kleine SiSwasserbiche, die in den Mangrove- 
priel miinden, und schlieSlich das siBe Grundwasser der Umgebung. 
Das siiBe Grundwasser tritt an den Stellen mit den Mangroveprielen in 
Kommunikation, wo der Mangrovepriel das Festland angeschnitten hat 
und einen Prallhang am sandigen Ufer ausgebildet hat. SiBes Grund- 
wasser ist tiberall, z.B. auf der sandigen Tha Comprida, vorhanden 
(BesnaRD 1950) und wird von den dort wohnenden Fischern in geringer 
Tiefe als Trinkwasser ergraben, weil eigene Bachlaufe auf der Ilha 
Comprida fehlen. Es werden ahnliche Verhaltnisse vorliegen wie auf 
den sandigen Inseln der deutschen Nordseekiiste oder wie im Mangrove- 
gebiet von El Salvador (WEYL 1953b): Als eine Linse liegt das SuB- 
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wasser unter der Bodenoberflache und iiber einer tieferen Schicht sal- 
zigen Grundwassers. MAcHADO (1950) rechnet iibrigens sogar mit einer 
Saugwirkung, durch die das Grundwasser bei ablaufendem - Wasser 
gewissermaBen in die Prielbecken eingesogen werden soll. 

Auf die Bedeutung von eigenen SiiBwasserzufliissen fiir die Mangrove- 
priele ist an anderer Stelle schon hingewiesen worden. Einige Mes- 
sungen aus solchen Gebieten sind in Tabelle 3 zusammengestellt worden. 
Es leuchtet ein, daB in diesen Mangroveprielen im Oberlauf wesentlich 
geringere Salzkonzentrationen angetroffen wurden als in anderen Man- 
groveprielen ohne staérkeren Si®wasserzustrom. Gerade in solchen vom 
SuBwasser beeinfluBten Mangroveprielen macht sich die Schichtung der 
Wassermassen starker bemerkbar: In tiefen Stellen und Léchern an 
Prielkriimmungen bleiben hier am Boden Mengen salzhaltigen Wassers 
zurtick, wahrend das Wasser an der Oberflache fast su8 zu nennen ist. 
An der Vegetation, die die Ufer der Mangrovepriele siumt, kann man 
leicht die Salzgehaltsverhaltnisse ablesen; dort, wo der Sii®Bwasserein- 
_ fluB vorherrscht; sdumt die Liliacee Crinum wie Schilf die Ufer, und es 
finden sich selbst Seerosen auf dem Wasser. 

SchlieBlich sei noch darauf hingewiesen, da auch Regenfalle direkt, 
nicht erst auf dem Umweg tiber Bache oder das Grundwasser, den Salz- 
gehalt im Mangrovegebiet beeinflussen kénnen, vor allem, wenn man 
bedenkt, da vereinzelt Regenmengen bis tiber 250 mm’innerhalb von 
24 Std beobachtet wurden. 

Schon aus den wenigen Messungen, die in den Tabellen 2—3 wieder- 
gegeben worden sind, kann man sehen, daB der Salzgehalt regelmabig - 
mit Ebbe und Flut schwankt. Mit der Flut dringt salzreiches Wasser 
aus der Lagune in den Mangrovepriel ein, staut das salzarmere Wasser 
im Oberlauf auf und vermischt sich teilweise mit ihm. Das Wasser, 
welches tiber die Prielufer tritt und die Mangroveflachen tiberschwemmt, 
ist so verhaltnismaBig salzreich in groBen Teilen des Mangrovegebietes, 
nur in den Teilen des Oberlaufes, die am weitesten von der Lagune ent- 
fernt sind, tritt auch das ausgesiiBte, aufgestaute Wasser iiber die Ufer. 
Mit der Ebbe flieBt das Flutwasser nun wieder in die Lagune und ins 
Meer zuriick; gegen Ende der Ebbezeit strémt auch salzarmes Wasser 
aus dem Oberlauf im Mangrovepriel der Lagune zu; seine Menge wird 
ja standig durch zuflieBendes SiiBwasser vermehrt. So wurden beispiels- 
weise im Rio Nobrega (Tabelle 2) am 23. 3.55 Messungen beim Vor- 
mittags-Niedrigwasser und beim Nachmittags-Hochwasser durchgefihrt 
und fiir die einzelnen Stationen Unterschiede in der Salzkonzentration 
zwischen 5 und 10°/), gefunden. 

Man kann also die Feststellung machen, da das Wasser im Unter- 
lauf der Mangrovepriele mehr oder weniger salzreich ist, im Oberlauf 

dagegen mit SiiBwasser vermischt. Ober- und Unterlauf der Mangrove- 
priele unterscheiden sich aber auBerdem durch die Wasserfarbung: Im 
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Oberlauf ist das Wasser so stark braun gefarbt, wie man das sonst nur 
aus Moorgewiissern kennt. Im marinen Bereich gibt es solche Humus- 
farben sonst nur in einigen Strandseen, die iiber subfossilen, spaiter vom 
Meer iiberfluteten Torflagern liegen. Da diesbeziigliche chemische 
Untersuchungen bislang noch fehlen, kann allerdings nicht entschieden 
werden, ob die braune Wasserfarbung im Mangrovegebiet tatsachlich 
aihnlichen chemischen Eigenschaften entspricht wie in Moorgewassern, 
ob sie also auf Humussduren zuriickzufiihren ist; man mu8 berick- 
sichtigen, da8 auch durch die Gerbstoffe und Farbstoffe, die von der 
Mangrovevegetation abgeschieden werden, eine solche Wasserfaérbung 
hervorgerufen sein kann. 

Genauso wie in den Moorgewassern geht aber in dem braunen Wasser 
der Mangrovepriele mit der Farbung eine Erniedrigung des py zur sauren 
Reaktion einher. Die Messungen sind in Tabelle 4 zusammengestellt 
worden. Wahrend das py im Oberflachenwasser der Lagune etwa 8 bis 
8,2 betraigt, erniedrigt es sich stetig, je weiter man im Mangrovepriel 
aufsteigt, um schlieBlich im Oberlauf mit Werten bis herab zu py = 6,2 
eine ausgesprochene saure Reaktion zu erreichen!. 

Der Gehalt des Prielwassers an freiem Sauerstoff wurde nur in einer 
Serie untersucht; die Ergebnisse sind in Tabelle 5 zusammengestellt. 
Es zeigt sich darin eine deutliche Abnahme des Sauerstoffgehaltes zum 
Oberlauf der Mangrovepriele hin. 


Tabelle 5. Messung des freien Sauerstoffs im Rio Nobrega am 23. 3.55, 9 Uhr, 
Niedrigwasser 
Die Werte wurden mir freundlicherweise von Herrn IR1InEU Marcons, Sao 
Paulo, zur Verfiigung gestellt. 


Station 


B D E H I K 


Wassertiefe in Metern 


a Se 


5 


3 


Sauerstoffgehalt in Prozent der Satti- 
(aULevean CA 42320) pleases on Se 


92% | 90% | 97% | 72% | 50% .| 29% 


Weitere Messungen von Salzgehalt, py und Sauerstoff in 2 Mangroveprielen 
der Umgebung von Cananéia hat Macuapo (1950) ver6ffentlicht. 

Zusammenfassend miissen wir in den Mangroveprielen 2 Regionen 
unterscheiden, den Unterlauf, der im wesentlichen vom Flutwasser aus 
der Lagune beherrscht wird, und den Oberlauf, wo der Salzgehalt er- 
niedrigt wird, wo das Wasser braun gefarbt ist und eine saure Reaktion 
aufweist und wo der Gehalt des Wassers an freiem Sauerstoff gering ist. 

* Im Bodenwasser in einem Avicennia-Bestand der indischen Mangrove maBen 


NavaLKar u. Boarucua (1948) im Mittel pu-Werte von 6,85—6,69. LorscHERT 
(1955) gibt fiir die Mangrove von El Saivador Werte zwischen 5,5 und 7,8 an. 


Die Mangroveregion tropischer Kiisten als Lebensraum 659 


IT. Verzeichnis der untersuchten Proben 


Es wird hier eine vollstandige Aufstellung der Proben gegeben, deren zoologische 
Bearbeitung die Grundlage fiir die vorliegende Studie darstellt. Spater im Text und 
in den Tabellen wird durch Anfiihren der Proben-Nummer auf dieses Verzeichnis 
und die darin enthaltenen Angaben iiber die Art der Fundorte verwiesen werden. 


Die meisten Proben wurden auf ihre Mikrofauna hin untersucht. Worher 
wurden die Schlammproben mit Si®Bwasser aufgeschwemmt, umgeriihrt und 
dekantiert, wobei schwere Bestandteile wie Sandkérner zuriickblieben. Die Suspen- 
sion wurde durch einen Kescher aus Planktongaze filtriert, durch den nicht nur 
das Wasser, sondern auch ein grofBer Teil der feinsten Triibe abflieBt. So blieben 
im Kescherbeutel neben leichteren geformten Bestandteilen des Sediments (meist 
Holzstiickchen) die Tiere der. Mikrofauna zuriick und wurden nun unter dem bin- 
okularen Prapariermikroskop ausgelesen. 


1. Proben aus der Umgebung von Cananéia 


Nr. Datum Region Station Beschreibung der Probe 


46 | 1.6.54 | Rio Nobrega |C—D | Schlick unter groBem Avicennia-Baum 


47 B Schlick im Rhizophora-Wald 
48 Itha Comprida Schlick am Ufer eines kleinen Priels, etwa 
SO von Cana- 100 m entfernt vom Mar pequeno 
néia 
49 Reiner Sand dicht am Mar pequeno zwi- 
schen Rhizophora und Spartina 
50 Reiner Sand zwischen Luftwurzeln 


51 | 2.6.54 | Rio Nobrega B Schlick im Rhizophora-Wald, 5m vom 
Prielufer entfernt 


52 B Schlick am Prallhang des Mangrovepriels 

53 B Nasser weicher Schlick im Rhizophora- 
Wald, 10m vom Prielufer entfernt 
(Abb. 18) 

54 | 3.6.54 | Rio Baguasst G Sandschlick im Laguncularia-Buschwald 
(Abb. 19) 


Vertikale Serie von Proben: 
54A: Oberflache 
54B: Sediment 2—5 mm tief 
54C: Sediment 5—15 mm tief 


56 G Sandschlick am Boden des Mangrove- 
priels, bei einer Wassertiefe von 50 cm 


57 | 5.6.54 | Rio Nobrega B Schlick im Rhizophora-Wald, 3m vom 
= Prielufer entfernt 


57A: Probe aus 10cm Tiefe unter der 
Schlickoberflache 


58 | 7.6.54 | Rio Nobrega | C—D | Schlick in einem Laguncularia-Bestand 

58A: unter loser Rinde abgestorbener 
Mangrovestamme und -aste 

59 C—D | Weicher Schlick unter kleinen Laguncu- 

laria-Biischen 
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Nr. | Datum Region Station Beschreibung der Probe 
60 | 8.6.54 | Ilha Comprida Sandschlick nahe einem kleinen Priel im 
SO von Rhizophora-Wald 
61 Cananéia Reiner Sand in der Nahe des Mar peque- 
no, zwischen Spartina und Rhizophora 
62 Rio Perequé E Schlick im Rhizophora-Wald 
63 H Sandschlick im Mangrovegebiet unter 
starkem SiBwassereinfluB 
64 F Sandschlick 
65 D_ | Rhizophora-Bestand 
66 B Schlick vom Prallhang des Mangrove- 
priels, dicht iiber der Wasserlinie, zwi- 
schen Stelzwurzeln 
67 | 10.6.54 | Rio Maria G | Sandschlick iiber gelbbraunem Sand im 
Rodrigues Rhizophora-Wald 
68 E Detritus-Sand im Mangrovewald 
69 | 10.6.54 | Rio Maria ; 
Rodrigues B_ -| Weicher Schlick im Mangrovewald 
70 | 12.6.54 | Rio Nobrega K Schlick im Laguncularia-Bestand 
70A: unter der Rinde abgestorbener 
Mangrovestémme und -aste 
71 I Schlick im Laguncularia-Bestand 
72 F Schlick im Laguncularia-Bestand 
73 E Schlick im Laguncularia-Bestand 
74 | 14.6.54 | Rio Nobrega B Schlicksand aus dem Mangrovepriel, Was- 
sertiefe 1 m bei Niedrigwasser 
75 H Sand mit Detritus und Schlick aus dem 
Mangrovepriel 
76 D Sandschlick aus dem Mangrovepriel 
77 E Sandschlick aus dem Mangrovepriel 
78 | 15. 6.54 | Rio Nobrega K Sandiger Schlick aus dem Mangrovepriel, 
Wassertiefe 30 cm 
719 1! Sandschlick vom Prielufer, etwa auf 
Mittelwasserniveau 
80 F Schlick mit Sand vom Prielufer, etwa 
Mittelwasserniveau 
81 G Schlick mit wenig Sand vom Prielufer 
etwa auf dem Niveau von Mittelwasser 
82 C Schlick vom Prielufer, auf dem Mittel- 
wasserniveau 
83 | 17. 6.54 | Rio Nobrega C Feinsand mit Schlick an der Grenze 
zwischen Hibiscus-Zone und Laguncu- 
laria-Wald 
84 C Schlickiger Feinsand im Laguncularia- 
Wald 
85 Cc Detritusreicher Schlick mit wenig Sand 
im Laguncularia-Wald 
86 Cc Weicher Schlick im Rhizophora-Wald 
87 C Festerer, Schlick nahe dem Prichiter im 
Laguncularia-Bestand 
88 Cc Sandschlick vom Prallhang des Prielufers 
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Station 
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Beschreibung der Probe 


233 | 24. 3.55 | Rio Baguassi | D Seepocken (Balaniden) von Stelzwurzeln 
und iiber den Priel hangenden Asten 
(Abb. 22) 

234 G | Algen und Seepocken von einem iiber- 
hangenden Laguncularia-Ast 

235 | 25. 3.55 | Rio Nobrega Cc Detritussand in der Hibiscus-Zone 
(Abb. 20 und Tabelle 1, Probe V) 

236 | 26. 3.55 | Rio Perequé if Detritussand unter Laguncularia- 
Biischen; auBerstes Vorkommen yon 
Mangrove stromauf 

237 I Algen von den Laguncularia-Stammen, 
50 em tiber dem Boden 

238 | 27.3.55 | Rio Olinda Detritussand zwischen borstigem Gras, 
dicht an dem Weg zur Station 

239 Erdiger Boden unter Hibiscus-Biischen, 
etwas héher gelegen 

240 | 28. 3.55 | Rio Nobrega B Algen an den Stelzwurzeln von Rhizophora 

241 os D Algen von Laguncularia-Staémmen 

242 | 29.3.55 | Rio Nanau F Weicher grundloser Schlamm von einer 
teilweise mit Crinum bewachsenen 
Bank. Schwarzschicht schon in 2mm 
Tiefe ‘ 

243 C Schlick vom Prallhang des Mangrove- 
priels, dicht tiber dem Wasser 

244 Cc Sand mit Schlick unter Laguncularia und 
borstigem Gras 

245 H Schlicksand unter Rhizophora 

246 B Sandiger Schlick unter Laguncularia- 
Baumen 

247 E Schlicksand im Rhizophora-Wald 

248 E_ | Algen von Rhizophora-Stelzwurzeln 

249 | 30. 3.55 | Rio Nobrega | C—D | Unter der losen Rinde und im morschen 

: Holz abgestorbener Mangrovebiume 

250 | 31. 3.55 | Rio Perequé E Detritussand zwischen Hibiscus und ver- 
kiimmernder Laguncularia 

251 Detritussand im hochgelegenen Hibiscus- 
Busch 

252 | _— Detritussand im Hibiscus-Busch 

258 | 23. 4. 52 Cananéia Tiimpel im Spartina-Bestand (leg. Prof. 
REMANE) 

259 Mangroveschlick 

261 | 23. 3. 55 Cananéia Graben neben der Wetterwarte der Sta- 
tion, lehmiger Boden : 

262 | 24.3.55 | Rio Baguassu | F Sonnenexponierte sandschlickige Ufer- 


bank 
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Nr. Datum Region Station Beschreibung der Probe 
263 | 25. 3. 55 Rio Maria E Weicher Schlick im Laguncularia-Be- 
Rodrigues stand 
264 | 25. 3. 55 Rio Maria B Weicher Schlick im Laguncularia-Be- 
Rodrigues stand 
265 | 26. 3.55 | Rio Perequé C Sonnenexponierte vegetationslose Bank 
aus weichem Schlick 
266 | 28. 3.55 | Rio Nobrega C Weicher Schlick im Laguncularia-Bestand 
267 C Detritussand im Laguncularia-Bestand 
268 C Detritussand im Hibiscus-Bestand 
269 G 


Mit Algen verfilzter Sand am Prallhang 
nahe der Hochwasserlinie 


2. Proben aus anderen Teilen der brasilianischen Kiiste 


Nr. Datum Lokalitat Beschreibung der Probe 
5 |April 1954) Porto Novo bei | Sandschlickiges Watt (leg. Prof. Marcus) 
Caraguatatuba 
10 Sandschlickiges Watt (leg. Prof. Marcus) 
16 | 29.4.54 | Porto Novo bei | Brauner Sand, etwa auf der Mittelwasser- 
Caraguatatuba linie 
17 Mittelgrober Sand, etwa 20 cm héher liegend 
18 Mittelgrober Sand mit Detritus etwa vom 
gleichen Niveau 
19 Kiesiger Grobsand, 5 m seewarts vom Prall- 
hang 
20 Kiesiger Grobsand vom unteren Teil des 
Prallhangs 
21 Mittelsand oben am Prallhang 
22 |April 1954) Porto Novo bei | Detritusreicher Feinsand, etwa 50—100m 
Caraguatatuba vom Ufer entfernt (leg. Prof. Marcus) 
23 Andere Probe aus dem gleichen Gebiet wie 
Nr. 22 
107 | 25. 9. 54 Itanhaen Schlick im Rhizophora-Wald der 
Mangrovezone 
108 Uferbank an einem Mangrovepriel etwas 
unterhalb der Mittelwasserlinie 
140 |26.10.54| Cabo Frio (Rio | Detritussand am Ufer der Lagune 
de Janeiro) 
157 | 21. 11. 54 Bertioga Schlick am Ufer eines kleinen Mangrovepriels 
am Canal de Bertioga 
158 Schlick an der gleichen Stelle, jedoch etwa 
20 cm hoher gelegen 
218 | 2.1. 55 Maragoji Sandiger Boden im Mangrovebusch 
(Pernambuco) 
219 Schlammigerer etwas tiefer liegender Boden 
in der Mangrovezone 
220 | 2.1.55 | Puiragi (siidlich | Sandschlickiges Ufer eines Mangrovepriels 
Pernambuco) 
221 Sandige,hochgelegene Bankim Mangrovepriel 
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Nr. Datum Lokalitat Beschreibung der Probe 

224 | 11.1.55 Belém (Paré) Gelbbrauner Schlick, etwa auf dem Mittel- 
wasserniveau im MHafen des Instituto 
Agronémico am Rio Guamaé 

228 | 22. 1.55 Sao Luis . Sandiger Schlick im Watt vor der Stadt 

(Maranhao) a 
229 Ahnliche Probe wie Nr. 228 
2dl | 23. 165 Fortaleza Detritusreicher Sandschlick am Ufer einer 
(Ceara) kleinen Lagune an der Barro do Ceara 
254 | 17. 5.52 | Itanhaen Mangroveschlick (leg. Prof. Rumane) 
257 | 7.6.52 | Porto Novo bei | Wattengebiet (leg. Prof. REMANE) 
Caraguatatuba 

260 | 18.3.52 | Rio de Janeiro | Schlammiges Ufer der Lagéa Rodrigo de 
Freitas (leg. Prof. Remanz, vgl. GERLACH 
1954b) 


III. Die Tierwelt der Mangrovegebiete 
(Higene Befunde und Literaturiibersicht) 

In diesem Abschnitt soll versucht werden, einen méglichst voll- 
stindigen Uberblick iiber das Tierleben in den Mangrovegebieten tro- 
pischer Kisten zu geben. Fiir die Tiergruppen der Mikrofauna be- 
schranken sich die Angaben dabei fast ausschlieBlich auf eigene Funde 
im Mangrovegebiet von Cananéia!; dagegen wurde fiir die Tiergruppen, 
die die Makrofauna reprasentieren, angestrebt, auBer eigenen Funden 
alle Angaben anderer Autoren zu zitieren, die beim Studium der ein- 
schlagigen Literatur gefunden werden konnten. 

Trotz aller Bemiihungen ist diese Zusammenstellung von Literatur- 
zitaten sicher keineswegs vollstandig: Dazu stehen zu viele Angaben an 
ausgefallenen Literaturstellen oder als Fundortangabe in rein taxono- 
mischen Ver6ffentlichungen. Ich glaube aber doch, daB diese Liste 
reprasentativ ist und die Higenheiten in der Besiedlung von Mangrove- 
gebieten spiegelt. Zugleich zeigt die Zusammenstellung, daB sich bei 
aller Liickenhaftigkeit unserer bisherigen Kenntnis doch gemeinsame 
Ziige und parallele Besiedlungslinien auch bei solchen Mangrovegebieten 
aufzeigen lassen, die weit voneinander entfernt den Kiisten verschiedener 
Kontinente angehéren. So wird man vermuten kénnen, daf die dkolo- 
gischen Ergebnisse tiber die Mikrofauna der Mangrovegebiete von Cana- 
néia auch Giiltigkeit fiir die Mangrovegebiete anderer Kontinente haben. 


Die bei meinen Untersuchungen in den Mangrovegebieten von Cananéia auf- 
gefundenen Tiere sind, abgesehen von den freilebenden marinen Nematoden, von 
Spezialisten bestimmt worden, denen ich an dieser Stelle fiir ihre Bemithung 
herzlich danken méchte: 

Tubellaria: Prof. Dr. Ernst Marcus, Sao Paulo 
terrestrische Nematoda: Dr. ARwED H. Mryt, Braunschweig 


1 Als einzige Veroffentlichung iiber die Mikrofauna eines Mangrovegebietes ist 
die Arbeit von HartTMaAnn (1956b) zu zitieren. 
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Polychaeta: Dr. OLGA Hartman, Los Angeles 
Manayunkia: Dr. Karu Banse, Kiel 

Oligochaeta: Dr. THEKLA von BiiLow, Kiel 
Gastropoda: Dr. ApotF ZiLcu, Frankfurt 
Opisthobranchia: Prof. Dr. Ernst Marcus, Sao Paulo 
Teredo: Dr. FELIx Rocu, Venedig 

Copepoda: Dr. Hans Jaxkos1, Curitiba 

Ostracoda: Dr. Gerp Hartmann, Kiel 

Cirripedia: Dr. Dora P. Henry, Washington 
Amphipoda: Prof. SanpRo Rurro, Verona 
Tanaidacea: Prof. Dr. Kart Lane, Stockholm 
Isopoda: Dr. H.-E. GRuNER, Berlin 

Decapoda: Prof. Dr. L. B. Hotruuts, Leiden 

Uca: Dr. RicHarD Bort, Frankfurt 

Insecta: Collembola: Dr. Kart STRENZKE, Wilhelmshaven 
Blattaria: K. Princis, Lund 

Gryllidae: Prof. Dr. L. Cooparp, Paris 

Tsopoda: Prof. Dr. H. WEIDNER, Hamburg 
Copeognatha: Dr. ROsLER, Weidenheim 
Curcurlionidae: Dr. E. Voss, Harderberg 

Formicidae: Dr. H. Kurrsr, Flawil 

Diptera (Larven): Dr. Wits W. Wirt, Washington 
Pisces: Jodo Patva CarvaLHo, Sao Paulo 


Turbellaria. In den Mangrovegebieten im engeren Sinne, also im 
weichen Schlick unter Mangrovebaumen, konnten an der brasilianischen 
Kiiste Turbellarien nur vereinzelt aufgefunden werden. Einige Arten 
kommen jedoch haéufig am Ufer der Mangrovepriele vor, sowohl am 
Prallhang als auch auf den flachen Schlickbanken, die in Kriimmungen 
des Priels den Gleithang bilden. Am haufigsten ist hier Nygulgus eve- 
linae Marcus, eine kleine, rotbraun gefleckte Art, auBerdem wurden 
die Arten Daelja secuta Marcus, Rhinolasius sartor Marcus und Harsa 
obnixa Marcus gefunden. 

Marcus (1954) fiihrt fir die Mangrovegebiete von Ithanhaen auBer Nygulgus 
evelinae noch die Arten Oneppus lacus Marcus und Mocynostomum daenum Marcus 


an; in der Mangrove von Ilha Bela an der brasilianischen Kiiste fand er Macro- 
stomum phocurum Marcus. 


Sonst findet sich in der Literatur nur eine Angabe bei Harms (1941), der eine 
Polycladenart der Gattung Stylochus auf Java fand. Es handelt sich dabei jedoch 
um einen Lebensraum im oberen Randgebiet der Mangrovezone, wo neben Land- 
planarien auch Geonemertinen vorkommen. 

Nematoda. Die freilebenden Nematoden stehen im Mittelpunkt der 
vorliegenden Bearbeitung; bei der 6kologischen Behandlung der einzel- 
nen Mangrove-Lebensraume wird auf die Vertreitung der einzelnen Arten 
ausfiihrlich emgegangen. Hier braucht deshalb nur eine kurze Ubersicht 
gegeben werden. 

Bei biozénotischen Untersuchungen an europaischen Meereskiisten 
(GERLACH 1953) hatte sich schon gezeigt, daB freilebende Nematoden 
ausgezeichnet geeignet sind, verschiedene Lebensraéume faunistisch zu 
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charakterisieren: Sie sind fast tiberall in groBer Zahl vorhanden und 
sprechen auf die verschiedenen Umweltbedingungen gut an. 

Unter gewissen Voraussetzungen ist es deshalb mdglich, die meisten 
der in brasilianischen Mangrovegebieten aufgefundenen Nematoden- 
arten 6kologisch zu charakterisieren. Allerdings hat die folgende Zu- 
sammenstellung nur regionale Giiltigkeit: Sie beruht allein auf Unter- 
suchungen an der Kiiste des Staates Sio Paulo und beriicksichtigt nicht, 
da8 z. B. manche weiter verbreitete Arten an den europdischen Kiisten 
andere Lebensréume bewohnen: Nematoden aus anderen Mangrove- 
gebieten als denen der brasilianischen Kiiste sind bisher nicht beschrieben 
worden. 


1. Charakterarten der Mangrovepriele, die dort am sandigen Boden leben und 
nur zum Teil auch die Uferbinke besiedeln 
Sabatieria clavicauda Fruresnyv 1918 Pseudolella intermedia GERLACH 1957 
Ichthyodesmodora chandleri Cottwoop  ‘Terschellingia mora GERLACH 1956 

1951 Terschellingia papillata GERLACH 1955 
Spirina parasitifera (BASTIAN 1865) Theristus macroflevensis GERLACH 1954 


2. Charakterarten der eigentlichen Mangrovegebiete, des Schlicks unter Man- 
grovebiumen 


a) Haufig vorkommende Arten 


Anoplostoma subulatum GERLACH 1957 Nannonchus granulatus Cops 1913 
Sabatieria quadripapillata FILIPJEV Zygonemella striata Cops 1920 
1922 Sphaerolaimus lodosus GERLACH 1956 


b) Einzeln gefundene Arten, die aber vermutlich als spezifische Bewohner 
echter Mangrovegebiete betrachtet werden miissen. 


Oncholaimus gladius GaRLAcH 1956 Desmolaimus calvus GERLACH 1956 
Antomicron pellucidum Coss 1920 Sphaerolaimus lamasus GERLACH 1956 
Leptolaimus surdus GERLACH 1957 Sphaerolaimus cf. maeoticus FILIPTEV 


Prosphaerolaimus trochus GERLACH 1957 1922 


8. Charakterarten der Randzone der Mangrove, die als Brackwasser- und Brack- 
erdearten hier die supralitorale Zone bewohnen 


Adorus tenuis Cops in THORNE 1939 Neochromadora bonita GERLACH 1956 
Ethmolaimus cf. multipapillatus Para-  Metalinhomoeus filiformis (DE Man 1907) 
monow 1929 Diplolaimella chitwoodi GmRLaAch 1957 


Microlaimus capillarus Guritach 1957 = Theristus flevensis STEKHOVEN 1935 
Haliplectus schulzi (De Contncx 1943) Theristus pertenuis BRESSLAU u. STEK- 
Dichromadora geophila (DE Man 1876) HOVEN 1935 


4. Terrestrische Arten oder Arten aus terrestrischen Gattungen, die in die 
Randgebiete der Mangrove eindringen 


Tylencholaimus parateres MpYL 1957 Aporcelaimus gerlachti MEYL 1956 
Dorylaimus agilis DE Man 1880 Aporcelaimus paraconicaudatus MEYL 1956 
Dorylaimus paulbuchnert Meyu 1956 Aporcelaimus seinhorsti MpyL 1957 
Dorylaimus paraguayensis Kreis 1932 Leptonchus paucipapillatus Mey 1956 

- Dorylaimus rionensis GERLACH 1954 Mylonchulus subsimilis Cops 1917 
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Dorylaimus santosi Meyu 1957 Paraphanolaimus cantor GERLACH 1957 
Dorylaimus stagnalis DusaRDIN 1845 Chronogaster brasiliense Mey 1957 
Dorylaimoides paulbuchnert Mayu 1956 Diplogaster armatum HorMANNER 1913 
Nygolaimus bisexualis THORNE 1930 


5. Charakterarten der Algenregion, Arten, die die an der Basis der Mangrove- 
stimme wachsenden Algen bevorzugen 
Paracyatholaimus vitraeus GERLACH 1957 
Prochromadorella paramucrodonta (ALLGEN 1929) 


6. Arten mit weiterer Verbreitung in litoralen Weichbodengebieten, die Man-. 
grovezonen nicht besonders bevorzugen, zum Teil aber hiufig verkommen 


Oxystomina affints GERLACH 1956 Haliplectus floridanus Cops in Chitwood 

Anoplostoma viviparum (BAstTIANn 1865) 1956 

Halalaimus longicollis ALLGEN 1932 Micromicron cephalatum Coss 1920 

Paracyatholaimus paucipapillatus Odontophora paragranulifera Tom 1952 
GERLACH 1955 Terschellingia communis DE Man 1888 


Metachromadora clavata GmRLACH 1957 Terschellingia longicaudata DE MAn 1907 


Art mit dem Verbreitungs-Schwerpunkt in der oberen Randzone: 
Oncholaimiwm cobbi Kreis 1932 

Arten mit dem Verbreitungs-Schwerpunkt in den Mangroveprielen: 
Desmodora cuzca GERLACH 1956 
Theristus setosus (BUTSCHLI 1874) 


7. Arten, die meist seltener gefunden wurden und fiir die sich vorerst keine 
Okologische Charakteristik geben lat 
Halalaimus ciliocaudatus ALLGEN 1932 Allgéniella tenuis (SCHNEIDER 1906) 
Phanoderma cf. tenwicauda ALLGEN 1951 Spilophorella meyerabichi GERLACH 1955 
Oncholaimellus carlbergi AtuGhN 1947  Axonolaimus demani DE ConINcK u. 


Viscosia sp. STEeKH. 1933 

Polygastrophora septembulba GERLACH  Anonchus mangrovi GHRLACH 1957 
1954 Metalinhomoeus typicus (DE Man 1907) 

Halichoanolaimus 14 papillatus Curr- Sphaerolaimus gracilis Dk Man 1876 
woop 1951 Theristus metaflevensis GERLACH 1955 


Spirina campbelli ALua@En 1932 


Polychaeta. Uberraschenderweise wurden in der Mangrove von Cana- 
néia nur wenige Polychaeten-Arten gefunden. Neben dem Spioniden 
Polydora (Boccardia) redeki Horst und dem Nereiden Laeonereis culveri 
(WEBSTER) ist als einzige haufig und regelmaBig auftretende Art Ma- 
nayunkia brasiliensis BANSE zu nennen, eine Form, die wahrend meiner 
Untersuchungen neu aufgefunden wurde (vgl. BANsE 1956). Sie lebt 
nicht nur in den eigentlichen Mangrovegebieten, sondern auch im teil- 
weise unter SiBwassereinflu8 stehenden Mangrovebereich und auf den 
der Mangrove vorgelagerten Schlammbanken. Ihre Réhren bauen die 
Tiere aus verschiedenen pflanzlichen Resten. 

Sonst wurde lediglich eine Nephthys-Art gefunden, die am Boden der 
Mangrovepriele lebt. Vermutlich handelt es sich auch bei den ,,10 cm 
langen Polychaeten“, die DanseREav (1947) bei Rio de Janeiro in 
Mangroveprielen fand, um Nephthys. 
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In der Literatur iiber Mangrovegebiete sind Angaben iiber das Vorkommen 
von Polychaeten sparlich. LuEpERWaLDT (1919) fand Nereis brevicirrata TREADW. 
bei Santos unter loser Rinde abgestorbener Mangrovestimme und im Mangrove- 
schlamm. Auf Java leben neben Echiwrus die Polychaeten Euclymene, Lycastis 
und Nereiformes in der Mangrove, dazu in den oberen Randzonen der Mangrove 
neben dem Sipunculiden Physcosoma lurco Sry. erdbewohnende Lycastis-Arten 
(Harms 1929, Harms u. DraGENDORFF 1933). 

In einer noch unver6ffentlichten Arbeit ,,Zur Okologie der Polychaeten des 
Mangrove-Estero-Gebietes von El Salvador‘ benennt G. Harrmann-ScHRODER 
die folgenden Polychaeten als Bewohner des Schlicks unter Mangrovebaéumen: 
Scoloplos armiger (MULLER), Neanthus seridentata n. sp., Onuphis brevicirris n. sp., 
Mediomastus setosus n.sp., Loandalia gracilis n.sp., Owenia caudisetosa n. sp., 
Eteone aestuarina n.sp.; zwischen den an Mangrovewurzeln wachsenden Algen 
leben Opisthosyllis arboricola n.sp. und Neanthes succinea Frey u. LEUCKART. 

Haufiger sind allgemein gehaltene Angaben iiber zum Teil massenhaftes Vor- 
kommen von ,,Wiirmern‘‘ im Mangroveschlamm, etwa bei ABEL (1926) und Frery- 
BERG (1930) fiir die Mangrove von Florida und Nordbrasilien oder wenn SEMPER 
schreibt, daf in der Mangrove der Palau-Inseln allerlei Wiirmer zu Tausenden aus 
ihren Léchern hervorkommen. Inwiefern diese Angaben den Tatsachen ent- 
sprechen, mu noch offenbleiben; in der Mangrove von Cananéia gehéren gréBere 
Wiirmer zu den seltener gefundenen Tieren. 

Oligochaeta. Uber Oligochaeten tinden sich in der Mangrove-Literatur 
noch weniger Angaben als tiber Polychaeten. Lediglich Frurse (1938) 
meldet aus der brasilianischen Mangrove eine Glossoscolex-Art, und 
Harms u. DrRAGENDORFF (1933) fanden auf Java im Grenzbereich zum 
Land hin Lumbriciden. | ; 

Bei meinen Untersuchungen in Cananéia konnte ich eine Reihe von 
Oligochaeten auffinden, deren Artbestimmung nach konserviertem 
Material allerdings nicht moéglich war. In den eigentlichen Mangrove- 
gebieten, im Schlick unter Mangrovebéumen, kommen nur Tubificiden 
vor, und zwar Vertreter der Gattungen Rhizodrilus, Limnodrilus und 
Peloscolex. Die haufigste Form ist Rhizodrilus, 2—3 cm lange Wirmer, 
die an vielen Stellen neben brachyuren Krebsen die einzige Makrofauna 
darstellen und durch ihre leuchtend rote Farbe im Siebriickstand auf- 
fallen. Es wurden einmal 700, ein andermal 2000 Vertreter dieser Art 
auf einem Quadratmeter Mangroveboden angetroffen. 

Am Boden der Mangrovepriele wurde neben einer Art der Gattung 
Paranais auch eine Aeolosoma-Art gefunden. Abwechslungsreicher ist 
die Oligochaeten-Fauna der oberen Randzone der Mangrove und solcher 
Mangrovegebiete, die starker unter dem gelegentlichen Einflu8 von SiB- 
wasser stehen. Hier kommen neben Tubificiden auch Enchytraeiden aus 
den Gattungen Enchytraeus und Michaelsena vor, auBerdem Nats und 
Paranais. Michaelsena lebt auch in den Algen an Mangrovestémmen. 

Mollusca. Schnecken kommen im Mangrovegebiet von Cananéia vor 
allem an den Mangrovestaémmen vor, haufig auch in Spalten und unter 
loser Rinde; es handelt sich dabei um Littorina angulifera Lam. und um 
~ Melampus coffeus L., Arten, die auch von LunpERwatpt (1919) und 
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OtrverRA (1950) fiir die Mangrovegebiete von Santos und Rio de Janeiro 
genannt werden. Dagegen wurden im Mangroveschlick nur kleine 
Schnecken vom Aussehen einer Hydrobia gefunden, die sich nicht iden- 
tifizieren lieBen. Von Opisthobranchiern konnten hier im Schlick an 
den Prielrandern Alderia uda Marcus und Stiliger talis Marcus aufge- 
funden werden, die auch an ahnlichen Stellen in den Mangrovegebieten 
von Santos leben (Marcus 1956). 


Auch in den Mangrovegebieten anderer Kiisten kommen verschiedene Littorina- 
Arten vor (ZitcH 1953, ABE 1942, Verwxy 1930), auSerdem aber Arten aus den 
Gattungen Neritina (ScuimpER 1891), Planaxis, Assiminea und vor allem Ceri- 
thidea, die in Mangroveregionen leben und zum Teil hoch an den Mangrovebéumen 
emporklettern (Taytor 1931, VERwEY 1930). Im oberen Randgebiet der java- 


nischen Mangrove kommen auch Arten der Gattung Oncis und Oncidiuwm stuxbergi — 


vor (Karny 1928, Harms 1941). 


Unter den Muscheln ist an erster Stelle die Gattung Teredo zu — 


nennen. Haufig wird in der Mangroveliteratur das Mangroveholz ge- 
priesen, da es resistent gegen den Befall der Bohrmuscheln sei (z. B. 
Curtis 1888); LuzEDERWALDT (1919) und Date (1938) schreiben, daB 
die Teredo nur totes Mangroveholz befallen. Demgegentiber gibt Roc# 
(1955) eine umfangreiche Liste derjenigen J'eredo-Arten, die hauptsich- 
lich in der indo-malayischen Region in Mangroveholz bohrend gefunden 
wurden; T'eredo manni WricHT und thoracites GouLD sollen direkt die 
Pneumatophoren und Stelzwurzeln von Mangrovebaumen bevorzugen. 
Die Baume bleiben dabei begriint und erscheinen gesund (RooNwaL 
1954). SchlieBlich teilt mir Rocn (i. litt.) mit, daB an der peruanischen 
Kiste eine Bohrmuschel anscheinend nur in lebenden Mangrovewurzeln 
lebt?. 

Eine vermutlich neue T'eredo-Art, deren Bearbeitung noch nicht ab- 
geschlossen ist, wurde von mir im Gebiet von Cananéia gesammelt und 
kommt hier in abgestorbenen Asten und Stelzwurzeln von Rhizophora 
und Laguncularia vor. 

Auch Austern kommen wohl in allen Mangrovegebieten vor und 
werden in vielen Reisebeschreibungen genannt. Die Tatsache, da 
Austern auf Baumen wachsen, hat schon friih die Entdeckungsreisenden 
erstaunt (GROEBEN 1682). Fiir die brasilianische Mangrove werden die 
Namen Ostrea parasitica (IaERING 1897, LuEDERWALDT 1919), Ostrea 
rhizophorae (OLIVEIRA 1950) und Ostrea brasiliana (InERING 1897, 
CaRVALHO 1950) genannt, die wohl Synonyme darstellen. Die Austern 
leben besonders an den Randern der Mangrovepriele eingebettet im 
Schlick und heften sich hier an Mangrovewurzeln an, kommen aber auch 
noch ziemlich dicht unter der Hochwasserlinie an den Mangrovestammen 
vor. Fir diesen Lebensraum gibt Davis (1940) fiir Florida Ostrea frons 
an. Oft umgeben die Austern so dicht die Stelzwurzeln von Rhizophora, 


1 Nausitoria dryas (DALL) aus Tumbes, Peru. 
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daf} sie einen regelrechten Panzer bilden. Wenn die Mangrovewurzeln 
absterben und verfaulen, kénnen dann Réhren von Austern iibrig- 
bleiben, wie sie sich auch fossil erhalten haben (FREYBERG 1930). 


AuB8er einigen Mytiliden, vor allem Modiolus guyanensis, die ebenfalls 
an der Basis der Mangrove-Stelzwurzeln angeheftet leben (LUEDER- 
WALDT 1919, ZitcH 1953), gibt es nur wenige Muscheln im Mangrove- 
schlick, und diese bewohnen wie Venus-, Anomalocardia und Arca- 
Arten vorwiegend den Boden der Mangrovepriele und der Lagunen- 
gebiete, Arca tuberculosa kommt in Peru jedoch auch im Schlick direkt 
unter Mangroven vor (Korpcke 1951, DanseREAU 1947). Nur fiir 
Tagelus gibbus und Phacoides pectinatus gibt LuEDERWALDT (1919) als 
Fundort den Mangroveschlick von Santos an. 


Acari. Die von mir in den Mangrovegebieten von Cananéia gesam- 
melten Milben sind bisher noch nicht bearbeitet worden. Milben kommen 
aber auch in den eigentlichen Mangrovegebieten regelmaBig vor. Be- 
merkenswert ist, daB nicht nur Halacariden und Milben aus terrestrischen 
Gruppen gefunden wurden, sondern auch Hydracariden, also Milben aus 
einer vorwiegend im SiSwasser verbreiteten Gruppe. Besonders haufig 
kamen Hydracariden in den Mangrovegebieten am Oberlauf der Man- 
grovepriele vor, wo der Einflu8 von SiBwasser stairker wird. 


Copepoda. HERBST (1955) beschreibt 2 Cyclopiden aus dem Lagunen- 
gebiet von Cananéia, Oithona ovalis Hersst und Halicyclops crassicornis 
HeRsst, sonst waren bisher keine Copepoden aus Mangrovegebieten 
bekannt. 

Die Copepoden, die ich in den Mangrovegebieten von Cananéia auf- 
gefunden habe, sind in Tabelle 6 zusammengestellt worden. Besonders 
charakteristisch ist das Vorkommen von Arten der Gattungen Hnhydro- 
soma und Nannopus als einzigen Vertretern der Copepoda Harpacticida 
in den eigentlichen schlickigen Mangrovegebieten. 

Ostracoda. Die Ostracoden der Mangrovegebiete von Cananéia sind 
in Tabelle 7 zusammengestellt. Charakteristisch fiir die eigentlichen 
Mangrovegebiete ist vor allem Cyprideis multidentata, eine Art, die 
zuerst von HARTMANN (1955) aus der Mangrove von Itanhaen (Brasilien) 
beschrieben wurde. 

Fiir den Mangrovewald an der Kiiste von El Salvador (Mittelamerika) gibt 
Hartmann (1956b) folgende Arten an: Iliocythere meyer-abicht HARTMANN, Para- 
cytheroma levis nom. nud., Cytherwra palacii nom. nud. und in einer Probe Tha- 
lassocypria aéstuarina nom.nud. Gegeniiber anderen tropischen Weichboden- 
gebieten ist der Mangroveschlick arm an Ostracoden. 

Cirripedia. DaB Seepocken an den Mangrovestémmen sitzen, wird 
ebenso wie das Vorkommen von Austern von fast allen Beobachtern 
der Mangrove mitgeteilt. Es scheint sich dabei vorwiegend um Arten 
zu handeln, die auf diesen Lebensraum mehr oder weniger spezialisiert 
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Tabelle 6. Die Verbreitung der Copepoden in den einzelnen Lebensréwmen des 
Mangrovegebietes von Cananéia 


Die Zahlen geben die Anzahl der bestimmten Exemplare an, die in Proben 
aus dem betreffenden Lebensraum gefunden wurden. 


i- bere | Man- | Algen 
pia: bios yan raana pa 
Man- | liche | zone unter | Man- 
Man- der SuB- | grove- 
P icle grove- | Man- | wasser-| staém- 
region | grove jeinfluB| men 
I II III Ta Vv 
Nitocra hyperidis JA&KOBI 1956. .... . 1 2 
Nitocra dubia Sars 1927 Pie ee 25 
Nit. fragilis paulistana JAKOBI 1956 2 
Mesochra neotropica JAKOBI 1956 7 
Mesochra dulcicola Jakost 1956 1 
Onychocamptus besnardt JAKoBI 1954. . . 2 
Enhydrosoma mangroviae Jakosi 1955 2 
Enhydrosoma gerlacht JAKOBI 1955 . 10 
Enhydrosoma minimum JAKoBI 1955 . 10 
Enhydrosoma cananeiae JAKOBI 1955 . 4 
Cletocamptus sp. 1 1 
Cletodes sp. 1 
Marshia brevicaudata HERRICK 1894 1 
Nannopus palustris BRADY 1880 . 28 1 
Nannopus brasiliensis JA&KOBI 1956... . 4 4 
Robertsonia hamata WinuEy 1930... . . 1 
Diarthrodes spin iNen 290. Laas ee Ok 1 


Tabelle 7. Die Verbreitung der Ostracoden in den einzelnen Lebensrdéiumen des 
Mangrovegebietes von Cananéia (Zahlen wie in Tabelle 6) 


Boden 
der 
Man- 
grove- 
priele 


Higent- 
liche 
Man- 

grove- 
region 


Man- 
grove 
unter 
SiuB- 

wasser- 

einfluB 


pl 


Cypridae sp. 


Cyprideis multidentata HARTMANN 1955 . 


15 4 
Cyprideis aff. setosa HARTMANN 1955 . 1 
Cytherura gerlachti HARTMANN nom. nud. 1 4 
Ilyocythere costata HARTMANN nom. nud. 3 
Mesocythere elongata HARTMANN 1956 5 6 33 
Pericythere arcuata HARTMANN nom. nud. . 5 


sind. Im Gebiet von Cananéia wurden Balanus amphitrite DARWIN und 
Chihalamus rhizophorae OLIVEIRA gesammelt. OxIvErRA (1940a, b, 1941) 
gibt fir Rio de Janeiro auBerdem Chthalamus stellatus bisinuatus 
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PinsBRY an, wahrend LugDERWALDT (1919) die bei Santos an Man- 
groven vorkommende Art Balanus eburneus GouLD nennt. 

Isopoda. Sphaeromiden wurden an verschiedenen Stellen im Gebiet 
von Cananéia gefunden: Im reinen Sand zwischen Rhizophora in der 
Nahe des Mar pequeno (Probe 49, 50, 61), zusammen mit der Assel 
Excirolana armata (DANA), im morschen Holz und unter loser Rinde 
abgestorbener Mangrovebaéume (Probe 249) und schlieBlich in dem har- 
ten, verkitteten dunkelbraunen Sandkliff bohrend, welches an manchen 
Stellen am Mar pequeno oder an Mangroveprielen aufgeschlossen ist und 
wohl subfossiles Mangrovesediment darstellt (Pizzarro). Auch LuEpER- 
WALDT (1919) und Davis (1940) schreiben, daB im Mangroveholz eine 
Rollassel bohrt (Sphaeroma tenebrans Bat.). 

In morschem. Holz bei Cananéia (Station 249) wurde auBerdem eine 
Landassel, eine Porcellionide gefunden und zwischen Algen und See- 
pocken an den Stelzwurzeln von Rhizophora eine Parasellide aus der 
Gattung Ianira (Probe 234). 

Tanaidacea. In den Mangrovegebieten am Oberlauf der Mangrove- 
priele oder in solchen, die unter stairkerer Beeinflussung durch Si8- 
wasser stehen, leben 2 Tanaidaceen, Tanais stanfordi RicHaRDsoN und 
Kalliapseudes schubartii MaNE-GaRzon, eine Art, die zuerst aus der 
Mangrove von Itanhaen beschrieben worden ist (MANE-GarRzon 1949) 
und auf die sich wahrscheinlich auch LuEDERWALDT bezieht (1919, 
Kalliapseudes sp.). Tanais stanfordi kommt auch in den Algenbiischeln 
an den Stémmen und Stelzwurzeln der Mangrovestémme vor, zusammen 
mit Teleotanais gerlachi Lane (1956). 

Amphipoda. Samtliche Amphipoden, die im Gebiet von Cananéia 
teils unter loser Rinde abgestorbener Mangrovebaume, teils zwischen 
Algen gefangen wurden, gehéren der Art Orchestia darwinit MULLER an, 
einer Art, die seit ihrer Beschreibung 1864 nicht mehr gefunden worden 
war (RuFFo 1956). Ottverra (1953) beschreibt aus der Mangrove von 
Rio de Janeiro die Art Melita mangrovi OtIvErRA, wahrend LuEDER- 
WALDT (1919) aus Santos M. palmata Monte. erwahnt. 

Decapoda. Die wichtigsten Vertreter der Makrofauna in Mangrove- 
gebieten sind brachyure Krebse, die massenhaft auf den bei Ebbe 
trocken fallenden Schlickflichen vorkommen, sich aber jeder Gefahr 
durch blitzartige Flucht in die Wohnréhren entziehen. Abgesehen davon, 
daB diese Krabben die Nahrung fiir verschiedene Gaste sind, die als 
Rauber die Mangrovegebiete besuchen, spielen die verschiedenen 
Krabben auch eine bedeutende Rolle beim Stoffumsatz im Sediment. 
Sie beseitigen ,,durch ihre GefréBigkeit eine Menge organischer Sub- 
stanz, die sonst, in Verwesung iibergehend, die Luft verpestet“‘ (WATSON 
1928, Grewe 1941), und die Tatigkeit der Krabben macht man auch 
. dafiir verantwortlich, daB in den Mangrovesedimenten so wenig fossil 
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erhaltbare Reste gefunden werden (WEYL 1953). Die gréBeren Krabben- 
arten fressen verschiedenartige organische Reste, die klemen Winker- 
krabben ernaéhren sich vorzugsweise von der Detritusschicht, die das 
Meer nach jeder Flut auf dem Schlickboden ablagert. Jedoch beob- 
achtete ABEL (1926) auch Reste von Austern und Schneckenschalen in 
den Exkrementen von Winkerkrabben. Indem die Winkerkrabben und 
verwandte Formen bei der Nahrungssuche die Oberflache des Sediments 
staindig durcharbeiten, andererseits beim Bau ihrer Wohnréhren immer 
wieder Sediment aus der Tiefe an die Oberflache bringen, verhindern 
sie eine ungestérte Sedimentation und sorgen durch ihre Rohren in 
gewissem Grade auch fiir eine Durchliiftung des Bodens. Man hat ihr 
Wirken mit dem der Regenwtirmer auf dem Festland verglichen. 

Im indo-malayischen Gebiet, wo man vielfach in Baumschulen Keimpflanzen 
von Rhizophora heranzieht, um so Kahlschlige im Mangrovewald wieder aufzu- 
forsten, sind Krabben haufig schidlich geworden. Vor allem die Krabbe Sesarma 
taeniolata Wurre greift die Keimpflanzen an (Watson 1928), friBt die Rinde ab 
und kann so die Pflanzen zum Absterben bringen. Ahnliche Beobachtungen be- 
richten SCHNEPPER (1933), GRaHam (1931) und Dae (1940) auch aus Afrika. 
SchlieBlich ernahrt sich auch Aratus pisoni M. Epw. nach den Beobachtungen 


von MULLER (1864) vegetarisch: Die Art, die ein echtes Baumtier geworden ist, 
soll Mangroveblatter anfressen. 


Tabelle 8. Die Funde brachyurer Krebse in einigen Proben aus dem Mangrovegebiet 
von Cananéia (vgl. die Aufstellung der Fundorte auf 8. 659—663) 


Probe Nr. 

247 | 261 | 262 | 263 | 264 | 265 | 266 | 267 | 268 | 269 
Uca maracoant (Latr.) . 5 
Uca mordax (Smit) . . | 19 | 20 | 23 7 
Uca rapax (SMITH). . . 8 
Uca thayert RatuBpun . | 18 36) e200 le M0 dee | M2 eed 1 
Uca uruguayensis Nosir | 20 35 | 56 | 31 40 | 40 | 10 
Ucides cordatus L. . . . | + +) + + 
Sesarma rectum RAND. . 1 2 1 
Sesarma miersi iheringi . I 
Goniopsis cruentata LATR. + 1 aL 
Aratus pisonti M. Epw. . | + ; 
Panopeus herbsti M. Kpw. 1 1 


In Tabelle 8 sind einige Proben zusammengestellt, von denen Auf- 
sammlungen von Krabben durchgefiihrt worden waren. Wahrend man 
die groBen Arten (Ucides, Goniopsis) nur unter groBer Miihe erjagen 
kann, lassen sich die kleinen Uca-Arten recht leicht erbeuten, wenn sie 
bei der Flucht nicht gleich bis ganz hinunter in ihre Rohren gefliichtet 
sind, sondern wenige Zentimeter unter dem Eingang bleiben. Wenn man 
dann ein Messer schnell in den Schlick st68t, kann man ihnen leicht den 
Fluchtweg nach unten abschneiden. 
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Die Verteilung der verschiedenen Arten auf die wichtigsten Lebens- 
raume im Mangrovegebiet von Cananéia geht aus dem Schema der 
Abb. 12 hervor. 

In den Veréffentlichungen von Inmrre (1897), LUEDERWALDT (1919), 
DANSEREAU (1947) und Ottverra (1950) werden weitere Krabbenarten 
genannt, die in den Mangrovegebieten Mittelbrasiliens vorkommen: 
Uca leptodacyla, olympioi, pugnax 
und pugnazx brasiliensis, Cardisoma 
guanhumi, Panopeus limosus, cras- 
sus, americanus und rugosus, Chas- 
magnathus granulatus und Metase- 
sarma rubripes. 

Nicht alle diese Arten gehéren = la maracoan/ 
jedoch zu den Bewohnern der eigent- “a "apar 
lichen Mangrovegebiete, also der sue 
Mangrovewalder selbst. Hier sind  pyggeys porpstii 
folgende Arten an erster Stelle zu — dea thyer 
nennen: Aratus pisont, der hoch in ea wuguayensis 


mgr Ove 


ausgesusste Mangrove 
mniger Sanastranad 


sonnige Schlickbank 
Randzone der Man 


‘marine [ongrove 


aur /fangrovebaumen 


ac 


die Baume emporklettert, und Go- ond ee , 
niopsis cruentata, eine Art, die auch pet Sp sk 


oft bei Flut auf Mangrovestéammen —geganma rechy 
iiber dem Wasser gesehen wurde.  “adisoma guantumi ea 
Sonst lebt sie hauptsdchlich zwi- 477s piso’ 

schen den Mangrovewurzeln an den i LL | 


Prallhangen der Mangrovepriele.Von app. 12. Die Verteilung der bei Cananéia 


4 | ert. typisch gefundenen decapoden Krebse auf die 
den Uca-Arten ist thay YP wichtigsten Lebensréume des 


fiir den beschatteten Mangrovebo- Mangrovegebietes 

den, ebenso Ucides cordatus. Dagegen 

bevorzugen Uca rapax und maracoani die vegetationslosen Schlick- 
flachen, die der Mangrove vorgelagert sind, und Uca mordax und Sesarma 
rectum leben in erster Linie in der oberen Randzone der Mangrove. 


Es ist hier nicht der Platz, auf die Krabbenarten einzugehen, die in anderen 
Kiistengebieten die Mangroveregion bewohnen. Angaben hieriiber finden sich 
fiir Venezuela (CRANE 1943), fiir die pazifische Kiiste Mittelamerikas (CRANE 1947) 
und fiir die malayische Region (HEBERER 1930, VERWEY 1930). 

Einsiedlerkrebse kommen meist nur am Rande der eigentlichen Mangrove vor, 
so lebt Olibanarius vittatus (Bosc.) in den Mangroveprielen bei Rio de Janeiro. 
Im indo-malayischen Gebiet fand Huperer (1930) jedoch auch Coenobiten in der 
eigentlichen Mangroveregion. Hier lebt auch eine Art der Gattung T'halassina in 
weitlaufigen Wohnbauten, die mit einem gewaltigen Erdhiigel iiber das Hochwasser- 
niveau hinausragen. An manchen Stellen bei Cananéia, vor allem-unter auf dem 
 Schlick liegendem Holz, lebt auch die Callianasside Upogebia brasiliensis HoLTHUIS 
1956, eine Art, die bei meinen Untersuchungen neu aufgefunden wurde. 


Abgesehen von den Garnelen aus der Familie der Peneidae, die in 
groBen Mengen die Lagunengebiete und auch die Mangrovepriele 
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bevélkern und eine wichtige Beute der Fischer sind, gibt es auch eine 
Garnelengattung, die echte Mangrovetiere stellt: Alpheus. Es kommen 
bei Cananéia die Arten heterochaelis Say und armillatus M. Epw. vor, 
und zwar einerseits zusammen mit Upogebia brasiliensis unter Asten 
und Brettern auf dem 
Schlickboden, andererseits 
in Réhren im _ weichen 
Schlick der vegetations- 
losen Banke, die der eigent- 
lichen Mangrove vorge- 
lagert sind. Sie miissen 
auch im Schlick des Man- 
grovewaldes vorkommen, 
konnten hier aber nie er- 
beutet werden. Ihre An- 
wesenheit geben die Al- 


Abb. 13. Alpheus heterochaelis (natirliche 
GroBe: 3,5 cm) 

schnalzendes Knallen zu 

erkennen, welches sie mit der einen vergréBerten Schere vollbringen 

(Abb. 13). Wenn die Tiere ohne Schlick nur mit Wasser in einem 

Glas gehalten werden, hért sich das Knallen taéuschend ahnlich so 

an, als sei das Glas geplatzt; in ihrer Wohnrodhre knallen sie so, 

daB es sich wie beim Ziehen 
eines Flaschenkorkens anhért. 


Auch LOTscHERT(1955), der die Man- 
grove von El Salvador untersuchte, hat 
wahrscheinlich Garnelen der Gattung 
Alpheus vor sich gehabt: ,,Geheimnisvoll 

Abb. 14. Upogebia brasiliensis (natiirliche  knallt es rings in dem dichten Holz. 
GréBe: 3 cm) Wabrscheinlich handelt es sich ebenfalls 

um einen Krebs, der hier im Man- 

groveschlick lebt.‘‘ Uber die Mangrove der Palau-Insel schreibt SEMPER: ,,Laute 


pheus-Garnelen durch ein 


knackende Tone bringt hier ein kleiner Krebs hervor, indem er die Glieder seiner — 


dicken Scheren kraftig aufeinander schligt‘‘; vielleicht handelt es sich auch hier- 
bei um Alpheus. OtivErRA (1950) fand Alpheus heterochaelis bei Rio de Janeiro 
im Schlamm zwischen Mangrovewurzeln. Nach LuEDERWALDT (1919) soll jedoch 
auch die Muschel Phacoides pectinatus ahnliche Klackténe hervorbringen, ebenso 
Arca (Konpokn 1953). 


Insecta. Es mu tiberraschen, wie wenig Insekten von den verschie- 


denen Arten der Mangrovebiéume bekannt geworden sind. Auch in — 
den Regionen, wo die Mangrovewalder forstwirtschaftlich genutzt wer- — 


den, scheinen Schadlinge nur in sehr geringem Grade aufzutreten. Wat- 
SON (1928) schreibt direkt: ,,Es ist bemerkenswert, daB Schadinsekten 
fehlen. Rinden- und Holzbohrer sind haufig genug, doch sind ihre 
Angriffe rein sekundirer Natur. Das gleiche kann fiir Ameisen und 
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Termiten gesagt werden. Eine Larve, vermutlich eines Cerambyciden, 
wurde in Gangen unmittelbar unter der Rinde iiberalterter Baume von 
Bruguiera parviflora gefunden und wird vermutlich deren Absterben 
beschleunigen. Avicennia wird gelegentlich durch Angriffe von Schmet- 
terlingsraupen entlaubt oder sogar getétet, doch ist in dieser Hinsicht 
nichts von gr6feren Arealen bekannt.“ Diese Feststellung, die die indo- 
malayische Region betrifft, gilt auch fiir andere Regionen. Nur ver- 
einzelt wird Schadlingsbefall gemeldet, so wurde in Kenya die Mangrave- 
vegetation im Bereich eines Prieles von einer Raupe ernsthaft ange- 
griffen, die kreisf6rmige Lappen aus den Blattern schnitt (DALE 1938), 
und auch Taytor (1931) beobachtete in Mozambique eine Schmetter- 
lingsraupe an Mangrovebéumen fressend. 

Fiir die Mangrovegebiete von Puerto Rico fiihrt HoLprimpcGeE (1939) 
2 Insektenlarven an, die durch ihre Bohrgdinge im Mangroveholz schad- 
lich werden, Psychonoctua personalis GRoTE (Lepidoptera-Cossidae) und 
Chrysobothris tranquebarica GMELIN (Coleoptera-Buprestidae). 


Bosartige Ameisen kommen sowohl in der afrikanischen wie auch 
in der ‘indo-malayischen Mangrove vor; sie spinnen Blatter lebender 
Mangrovebiume zu Nestern zusammen (SCHIMPER 1891, DALE 1938). 
Auf Puerto Rico kommen auch Termiten vor, die ihre Nester an den. 
Mangrovestammen bauen (HoLtpRIDGE 1939). ScuimpER (1891), ohne 
jedoch Namen zu nennen, gibt an, daB im malayischen Gebiet einige 
Schmetterlinge fiir die Mangrove charakteristisch sind. Leuchtkafer 
(Lampyridae) werden mehrfach erwaihnt, aus Ostafrika (Have 1919, 
GRAHAM 1931) und aus der indo-malayischen Mangrove (Watson 1928), 
wo sich die Leuchtkafer nachts an bestimmten groBen Avicennien und 
Sonneratien sammeln. Solche Baume werden nicht abgeschlagen, weil 
sie den Fischern im Dunkeln den Weg weisen, gewissermafen als lebende 
Leuchtfeuer. 

Sonst finden sich in Werken, die allgemein die Mangrove behandeln, kaum 
Hinweise auf das Insektenleben. In Ver6ffentlichungen iiber einzelne Insekten- 
gruppen konnten die folgenden Angaben gefunden werden: CocKERELL (1898), 
Hempen (1918), Larne (1929) und Wotcorr (1936) beschreiben Cocciden von 
Mangrovebéiumen, LEvER (1933) beobachtete den Dynastiden T'richogomphus 
semilinki Rrrz. an den Mangroven der Salomon-Insel, und Wotxcort (1936) gibt 
fiir eine ganze Reihe von Insekten aus Costa Rica Mangrovepflanzen als Fund- 
ort an. 

Verschiedene Insektenarten leben in morschen, verrottenden Man- 
grovestammen. In Mozambique fand Taytor (1931) hier 4 Ameisen- 
arten, zwei davon der Gattung Camponotus angehorend, weiter eine 
Termite, einen Chilopoden, 2 Spinnenarten und 4 verschiedene Kafer, 
von denen 2 Arten der Curcurlioniden-Gattung Pentarthrum zahlreich 
waren. MarsHAL (1933) beschreibt 3 Arten der Curcurlioniden-Gattung 
Rhadinomerus aus Rhizophora-Holz von den Andamanen-Inseln. Ich 
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selbst habe bei Cananéia einige Insekten in morschem mere aE OS 
und unter loser Mangroverinde angetroffen : 

Axelsonia sp. (Collembola) : 

Dendroblatta sp. (Blattaria): 

Tafalisca bahiensis Sauss. und Ornebius sp. (Gryllidae): 

Microcerotermes sp. (cf. strunkii SORENSEN) (Isoptera): 

Micromimus batesi Wout. (Coleoptera-Curcurlionidae) : 

Camponotus (Pseudocolobopsis) erythrostoma EMERY (Hymenoptera- 
Formicidae) 

auBerdem Copeognathen und verschiedene Insektenlarven. 

Es handelt sich hierbei jedoch lediglich um vereinzelte Funde, eine 
systematische Untersuchung der Insektenfauna in den Mangrove- 
gebieten von Cananéia wurde nicht durchgefihrt. 

Im ganzen entsteht der Eindruck, daf die Region der Mangrove- 
baume eine an Insektenleben sehr arme Lebensgemeinschaft darstellt. 
Man muB8B dabei allerdings bericksichtigen, daB eingehende Unter- 
suchungen bisher noch nicht durchgefiihrt worden sind, und es ist még- 
lich, daB auch Insekten in den Mangrovegebieten eine groBere Rolle 
spielen. Hier soll als Beispiel die kurze Notiz bei BEEBE (1927) angefiihrt 
werden, dafi in Britisch Guayana Zwergbienen die Bestaéubung von 
Rhizophora-Pflanzen durchfihren, oder die allerdings etwas zweifelhaft 
anmutende Beobachtung von LEEUWEN, die ErtcHson (1921) zitiert und 

die sich auch bei Btn- 

Tabelle 9. Die Verbreitung von Dipterenlarven auf NING (1956) findet, daB 
die wichtigsten Lebensréume im Mangrovegebiet von ein Borkenkifer der 
Conancte Familie der Scolytiden 


Ki- Obere |} Man- | Algen 4,31 = 
Peta ee aS eet regelmaBig den Wurzel 


liche | zone | unter | Man- = vegetationspunkt = jun- 
Man- der SuB- | grove- id 
grove-| Man- | wasser-| stim- _ ger Pflanzen von Rhizo- 


region | grove | einfluB| men 
phora verletzt und so 


Ir ir | Iv A die Verzweigung der 
Dasyhelea sp... . +--+ ae MWuraetn hewaiet: 
Culicoides ape” nese ee be Neben diesen Insek- 
Corynoneura sp. . ten, die die terrestrische 
Polypedilum sp. . + Ti 1 ew 
Orthocladiinae sp. . ale peigabbcinlae tere a LA 
Dolichopodidae sp. . Soe oe sil der Mangrove reprasen- 

tieren, gibt es andere, 
die im Mangrovegebiet als echte Mitglieder der Fauna des marinen 
Gezeitenbereiches leben, naimlich Dipteren-Larven. 

Uber die Funde von Dipteren-Larven in den verschiedenen Lebens- 
raumen des Mangrovegebietes von Cananéia gibt Tabelle 9 AufschluB. 
Die Bestimmung war bei dem heutigen Stand der Kenntnis siidamerikani- 
scher Chironomiden allenfalls bis zur Gattung méglich, die Befunde 
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lassen sich jedoch dank den Untersuchungen von Lurz (1912/13) tiber 
die brasilianischen Ceratopogoninen erganzen. Danach ist die haufigste 
Art nahe brasilianischen Mangrovegebieten Culicoides maruim Luvz, 
auBerdem kommen Culicoides insignis Luvz, pusillus Lutz, maculithorax 
WiListon und im Norden paraensis Gortpr vor. Wahrscheinlich ge- 
héren auch Culicoides phlebotomus Wituiston, molestus SkusE und 
furens Pony zu den Mangrovemiicken (THIENEMANN 1955). Die Larven 
dieser Arten, zweier Ceratopogon-Arten und von Forcipomyia fand Lurz 
im Mangroveschlamm und im Algenfilz an den Mangrovestémmen. Vor 
allem bei Voll- und Neumond erscheinen die Miicken in ungeheuren 
Mengen und machen den Aufenthalt in den Mangrovegebieten zur Qual. 
Vielleicht saugen jedoch manche Arten auch an Krabben, da es ja gerade 
unter den Ceratopogoninen der Gattung Dasyhelea viele gibt, die nicht 
an Warmbliitern, sondern bei Arthropoden saugen. 

Auch auf der Palau-Insel im Pazifik wird eine Ceratopogonine fiir den Menschen 
lastig, deren Larve im Mangroveschlick lebt: Culicoides peliliouensis (TOKUNAGA 
u. Esaxt 1936). 

Immer wieder wird von zahlreichen Autoren auf die Miickenplage 
in den Mangrovegebieten hingewiesen, und es findet sich die Ansicht 


_ vertreten, Mangrove und Malaria seien untrennbare Begriffe. Genauere 


Untersuchungen tiber die Miicken der Mangrovegebiete scheinen dagegen 
zu fehlen; Harms (1929) schreibt, daB auf Java sich im Mangrovewald 
viele kleine Tiimpel finden, die fast nur von Anopheles-Larven besiedelt 
sind. Aus der Notiz geht aber nicht hervor, ob sich diese Timpel im 
Gezeitenbereich beiinden, also im eigentlichen Mangrovegebiet, oder aber 
im Hinterland der Mangrove. Nicht die eigentliche Mangrove, sondern 
sumpfige Niederungen im Hinterland der Mangrovekiiste scheinen haufig 
die beriichtigten Micken-Brutstatten zu bilden; wenn hier bei Spring- 
tiden ein Flu8 aufgestaut wird, kann sich stiBes Wasser weit ausbreiten 


(HARRER 1939). 


Ginroy u. Cawarr (1945) fanden Culicinen jedoch auch unmittelbar in der 
Rhizophora-Zone der westafrikanischen Mangrove (Aedes nigricephalus und irri- 
tans, Culex thalassius), dagegen keine Anopheles. Diese kommen im riickwartigen 
Gebiet (Avicennia-Wald) nahe der Springhochwasserlinie vor, wo das Wasser 
brackig ist. In kleinen Resttiimpeln und Senken lebt hier Anopheles gambiae var. 
melas. 

SchlieBlich bilden aber auch Krabbenlécher einen Lebensraum fiir Stech- 
miicken, allerdings weniger die Lécher solcher Arten, die die eigentlichen Mangrove- 
gebiete bewohnen. Reich besiedelt sind dagegen die tiefen Wohnréhren der Krabbe 
Cardisoma, die sich an der Grenze der Mangrove zum Festland hin finden. Dieses 
Gelande wird nur bei sehr hohen Fluten iiberspiilt, entsprechend ist das Wasser 
am Grunde der Krabbenlécher sii8 oder nur schwach brackig. An der brasiliani- 
schen Kiiste leben nach Lutz (1912/13), Castro (1932) und Orrverra (1946) neben 
Culicoides reticulatus Lutz die Stechmiicken Culex corniger THEoB. und carcino- 
zenus CastRo und Aedes taeniorhynchus in Krabbenléchern. 
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An der westafrikanischen Kiiste sind die Krabbenlécher auf ihre Miickenfauna 
hin genauer untersucht worden. Zum Beispiel fand Datzrex (1920) dort 17 ver- 
schiedene Culicidenlarven, darunter auch Anopheles, und dazu Miicken, die die 
Krabbenlécher als Tagesverstecke benutzen. Dunn (1928) erbeutete Culiciden- 
larven in mehr als der Halfte von 200 untersuchten Krabbenléchern und konnte 
aus diesem Material allein 4356 Imagines ziichten. Neben Culiciden kommen 
Larven von Musciden, Dolichopodiden, Syrphiden und Chironomiden in Krabben- 
léchern vor, dazu 3 Culicoides-Arten (WANSON 1935, 1939). 

Im malayischen Gebiet leben Culicidenlarven am Grunde der Wohnrohren, die 
sich Sesarma-Krabben in die Wohnhiigel des Krebses Thalassina anomala gegraben 
haben (ScHARFF u. TWEEDIE 1942). 


Tunicata. Auf den Palau-Inseln kommen im Mangrovegebiet an den Luft- 
wurzeln von Sonneratia 2 Ascidenarten vor Polycitor (Eudistoma) olivaceus (NAME) 
und Leptoclinum virens HARTMBEYER (TOKIOKA 1942). 

Pisces. Fast in jedem Mangrovepriel in der Umgebung von Cana 
néia haben die Einwohner von Cananéia einen oder mehrere Fischzaune 
mit Reusen errichtet, die oft 
fast die ganze Breite des Man- 
grovepriels sperren. Hier wer- 
den Meeradschen (Mugil sp.) 

; ace gefangen. Bei Flut dringen 

Abb. 15. Gobinellus smaragdus (natirliche ; 3 ‘ 

GréBe: 10,5 cm) diese Fische ebenso wie Kugel- 

fische (Sphaeroides sp.) auch 

in die Mangrovewalder vor; Kugelfische kann man dann selbst im 

ganz flachen Wasser beobachten. Beide Gattungen wurden von KOEPCKE 
(1951) auch in der nordperuanischen Mangrove gefunden. 


Einmal (Probe 233) wurde ein kleiner Fisch aus der Gattung Sca- 
richthys (= Salarias, Blenniidae) im Rio Baguassti gefangen. Bei Nied- 
rigwasser befand er sich dort 1 m tiber dem Wasserspiegel am Ufer des 
Mangrovepriels an einem tiberhangenden Ast von Laguncularia racemosa, 
in dem feuchten Raum zwischen Holz und der losen, mit Seepocken 
besetzten Rinde. Als eine Parallele hierzu berichtet Harms (1929) tiber 
einen Salarias sp. an den Stémmen der Mangrovebiume im malayischen 


Gebiet. 


Hin zweiter Fisch, der bei Cananéia anscheinend in engerem Ver- 
haltnis zum Lebensraum der Mangrove steht, ist Gobinellus smaragdus 
VALENC., ein etwa 10 cm langer Gobiide. Er wurde am Rio Olinda beim 
Graben im Schlick der vegetationslosen Uferbank gefunden und lebt 
hier zusammen mit Krebsen der Gattung Alpheus. Beide bauen sich 
Roéhren im Schlick und iiberdauern hier die Niedrigwasserzeit. Ganz 
ahnlich leben in den Mangrovegebieten der alten Welt die Fische der 
Gattung Boleophthalmus, wahrend Periophthalmus stirkere Anpassungen 
an das amphibische Leben im Mangrovebereich zeigt (Harms 1929). 
Im Amazonasgebiet scheint Anableps die Stelle der Periophthalmen ein- 
zunehmen. 


: 


y 
1 
4 
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In den kKleinen Resttiimpeln, die bei Niedrigwasser auf der Oberflache des 
_Mangroveschlamms zuriickbleiben, beobachtete Harms (1929) kleine Zwerg- 
gobiiden, die an dieses Leben angepaBt waren, wahrend vom abziehenden Wasser 
hier zuriickgelassene kleine Clupeiden und Channiden starben. Andererseits be- 
trachtet Fruise (1934) gerade diese flachen Tiimpel im Mangrovewald als wichtige 
Aufwuchsstatten fiir zahlreiche Jungfische. 

Amphibia und Reptilia. Amphibien kommen in Mangrovegebieten kaum vor, 
die einzigen mir bekannt gewordenen Beobachtungen sind Hyla maxima in Guayana 
(BrEBE 1927) und Hleutherodactylus flavescens Nosue auf Hispaniola (MERTENS 
1939). 

Krokodile dagegen kommen in verschiedenen Mangrovegebieten vor, und 
LapicEs (1950) bezeichnet den asiatischen Crocodylus porosus geradezu als das 
Krokodil der Mangrove. Bei Cananéia kommt Caiman latirostris Dauprn nicht 
gerade selten vor in Exemplaren bis zu 2 m Lange. Nach den Untersuchungen des 
Mageninhaltes geschossener Exemplare (Dr. V. Sapowsky mdl.) ernahren sie sich 
hauptsachlich von Krabben (Callinectes). 

In der Mangrove von Nicaragua ist der groBe Griine Leguan (Iguana iguana) 
in den Mangrovewaldern haufig; er frit Keimlinge und Blatter von Mangrove- 
baéumen (BEEBE 1951). Auch Warane kommen in den Mangrovegebieten vor, und 
MERTENS (1939) gibt die Mangrove von Hispaniola auch fiir kleinere Echsen der 
Gattungen Ameiva und Anolis als Fundort an, ebenso auch fiir einen Gecko 
(Sphaerodactylus difficilis Bare.). Ein Gecko lebt auch in der Mangrove von 
Mozambique unter loser Baumrinde. 


Schlangen scheinen dagegen nur in der indo-pazifischen Mangrove regelmaBiger 
yorzukommen, darunter auch Seeschlangen (Have 1909, Haspertanpr 1926, 
GraHam 1931, Lapices 1950, Harms 1929 und Sempsr). Fir das siidamerikani- 
sche Gebiet findet sich nur eine etwas dubidse Angabe bei JoHow (1884). 


Aves. Auf eine Zusammenstellung der reichen Vogelwelt in den Mangrove- 
gebieten von Cananéia soll hier verzichtet werden; LUEDERWALDT (1919) gibt eine 
Liste fiir die Mangrove von Santos, die sich etwa mit den Beobachtungen in Cana- 
néia deckt. Besonders reich sind die Stelzvégel in allen Mangrovegebieten ver- 
treten, Ibisse, Rallen, Stérche, Reiher, dazu Konigsfischer und andere Hisvégel, 
. Télpel, Kormorane und Schlangenhalsvégel. Kleinvégel sind seltener, aber Papa- 
_ geien kommen regelmafig vor und finden sich nach den Beobachtungen von 
_ Bree (1951) nachts in ungeheuren Schwérmen zum Schlafen in den Mangrove- 
waldern von Nicaragua ein. 

Mammalia. In den Mangrovegebieten der indo-malayischen Region 
' gibt es Fledermause, die die Friichte von Sonneratia fressen und auch in 
den Bliiten Nektar und Pollen als Nahrung suchen. Sie bestaéuben so die 
Sonneratien, und deren Bliiten sind in besonderer Weise an die Be- 
stéubung durch Flederméuse angepaBt: Sie dffnen sich erst nach 
Sonnenuntergang und locken die Tiere durch einen widerwartig-stiBlichen 
Geruch an (BUnntne 1956). 


Die Mona-Meerkatze Cercopithecus mona soll in Westafrika Mangrove- 
gebiete als Lebensraum bevorzugen (WarBEL 1913), und auch sonst 
dringen Affen auf ihren Streifziigen in die Mangrove ein, um hier nach 
Krabben zu jagen. Sie kénnen sogar in den Baumschulen lastig werden, 
in denen man junge Stecklinge von Mangrovepflanzen heranzieht 
- (Warson 1928). In Equador ziehen gro%e Herden von Wildschweinen 
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in die Mangrove und fressen hier Krabben, auch den Jaguar kann man 


hier antreffen (EacErs 1892). Huftiere suchen die Mangrovegebiete auf, © 


um hier Salz zu lecken oder um Schutz zu suchen, wenn die angrenzende 
Steppe verbrannt ist (GRAHAM 1931). 

-SchlieBlich miissen noch Meeres-Sdugetiere erwaihnt werden, Timm- 
ler in Brasilien (Sotalia brasiliensis, OLIvErRA u. Krav 1953) und See- 


kithe in Afrika (GRanHAM 1931), welche in den Lagunen und gréBeren 


Mangroveprielen leben. 


IV. Die Lebensriume im Mangrovegebiet 


1. Die Mangrovepriele. Vor der Behandlung der eigentlichen Man- 
grovegebiete soll hier kurz auf die Tierwelt in den Mangroveprielen 
eingegangen werden; einige Proben wurden im Gebiet von Cananéia 
gesammelt. Wie in den einleitenden Abschnitten beschrieben worden 
ist, handelt es sich bei den verschiedenen Mangroveprielen von Cananéia 
um Wasserlaufe, die bis zu 8 km lang und 60 m breit sind und an man- 
chen Stellen bis zu 7m Tiefe erreichen; meist sind sie aber flacher als 
3m. Proben wurden nur in den Mangroveprielen selbst gesammelt, 
nicht in den weitlaufigeren Lagunengebieten des Mar pequeno oder der 
Baia de Trapandé, wo eine reichere Fauna zu erwarten ist. : 


Den hydrographischen Verhaltnissen in den Mangroveprielen ist ein — 


anderes Kapitel gewidmet (8.653). Es wird dort gezeigt, daB man 
generell eine deutliche Abnahme des Salzgehaltes von der Miindung eines 
Mangrovepriels zu seinem Oberlauf hin feststellen kann, und da8 damit 
eine Veranderung des py zur sauren Reaktion hin und eine zunehmende 
Braunfarbung des Wassers parallel geht. Das Sediment am Boden der 
Mangrovepriele ist in der Regel.gelbbrauner, mit Detritus vermischter 
Sand. Die helle Farbe des Grundes deutet an, daB hier unter dem Hin- 


flu8 schneller Wasserbewegung kaum Faulnisprozesse auftreten. Dem-_ 
entsprechend wurden verhaltnismaBig hohe Sauerstoffwerte gemessen; — 
nur im Oberlauf, wo eher eine Stagnation der Wassermassen eintritt, 


sind sie geringer. 


An GroBtieren sind in erster Linie die Meerischen (Miigil) zu nennen, denen — 
von den Fischern mit Fischziunen und Reusen in den Mangroveprielen nachgestellt 
wird, weiter groBe Krabben (Callinectes) und gelegentlich Krokodile (Caiman — 
latirostris), die im Rio Baguasst, im Rio Maria Rodrigues und im Rio Trapandé 


beobachtet wurden. 


Uber das Plankton eines Mangroveprieles, des Rio Maria Rodrigues, hat 
CarvaLHo (1950) eine Untersuchung veréffentlicht. Er begegnete hier einem — 
typischen Meeresplankton, wie es iiber die Lagunengebiete bis in die Mangrove- — 
priele eindringt, mit Mnemiopsis leidyi, Appendicularien, Sagitten, Dinoflagellaten, — 
Copepoden (Oithona, Acartia, Euterpina) und Diatomeen. Diatomeen und Dino- — 


flagellaten stellen zusammen 40 Arten, am haufigsten sind Coscinodiscus excentricus 


Enrs., C. radiatus Erp. und weiter, in der Reihenfolge ihrer Haufigkeit, Chae-_ 


toceras curvisetum CLEVE, Coscinodiscus grani Goucu, Thalassionema nitschioides 
Grun. und Thalassiotrix frauenfeldii (GRUN.), dazu Ceratium furca (EuRs.). 
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Von mir wurden in verschiedenen Mangroveprielen Proben gesam- 
melt, bei Wassertiefen von 0,5—1 m (Niedrigwasser). Freilebende Nema- 
toden wurden in allen Proben nicht selten oder haufig gefunden (Ta- 
belle 10), ebenso Copepoden aus der Gruppe der Harpacticoidea, mit den 
Arten Nitocra hyperidis, Robertsonia hamata und Diarthrodes sp. (Ta- 
belle 6). Einzeln kommen Turbellarien, Oligochaeten (Paranais, Acolo- 
soma), der Polychaet Nephthys, kleine Schnecken und junge Muscheln 
und. Ostracoden vor. 

Bei einer Gegeniiberstellung der Nematodenfauna der Mangrove- 
priele mit derjenigen der eigentlichen Mangrovegebiete fallt sofort die 
groBe Verschiedenartigkeit auf. So miissen nicht weniger als 7 Arten, 
darunter die haufigsten, im Rahmen der untersuchten Lebensraume als 
Charakterarten der Mangrovepriele hingestellt werden, dazu kommen 
Theristus setosus und Desmodora cuzca, die ebenfalls die Prielgebiete 
bevorzugen. 

Im iibrigen kénnen diese Formen nur dann als Charakterarten fiir 
die Mangrovepriele bezeichnet werden, wenn man lediglich die Lebens- 
raume Mangrovepriel und Mangrovewald miteinander vergleicht, wie das 
in der vorliegenden Bearbeitung geschieht. Viele der Formen konnten 
namlich in anderen Regionen auch in verschiedenen Weichboden- 
Gebieten der Meereskiiste nachgewiesen werden, so kommen Terschellin- 
gia communis und longicaudata, Theristus setosus und Spirina parasiti- 
fera an den deutschen Nordsee-Kiisten, Sabatieria clavicauda und Para- 
cyatholaimus ‘paucipapillatus im Mittelmeer und Terschellingia papillata, 
communis und longicauda, Ichthyodesmodora chandleri, Paracyatholaimus 


paucipapillatus und Theristus macroflevensis im Wattgebiet von La 


Union, El Salvador, vor. 

Dennoch charakterisieren diese Arten im Rahmen des untersuchten 
Gebietes von Cananéia die Mangrovepriele, weil sie in den eigentlichen 
Mangroveprielen nicht vorkommen. 

2. Die Ufer der Mangrovepriele. Ein Teil dieser Charakterarten der 
Mangrovepriele dringt jedoch noch in die Uferbezirke vor, die bei Nied- 
rigwasser trocken fallen. An den Prallhangen der Mangrovepriele konnen 
sich naturgemaé8 kaum breitere Uferbinke ausbilden, hier greift die 
Wasserstromung das Ufer an, spilt den Schlick fort und legt das Wurzel- 
werk der Mangrovebaume frei (Abb. 16). An den Gleithangen in den 
vielen Kriimmungen und Schlingen eines Mangrovepriels lagern sich 
dagegen Schlickmassen und feiner Sand ab, die breite Uferbinke auf- 
bauen (Abb. 17). Solche Uferbinke konnten in allen. untersuchten 
Mangrovegebieten angetroffen werden; sie bilden einen charakteristi- 
schen Lebensraum mit besonderen Lebensbedingungen. Die Uferbanke 
liegen auf einem niedrigeren Niveau als die eigentlichen Mangrove- 


_gebiete, sie sind langer taglich vom Wasser tiberflutet. Die Mangrove- 
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vegetation kann hier noch keinen FuB fassen, so sind sie ohne schiitzendes 
Laubdach den Sonnenstrahlen ausgesetzt. Obwohl es sich bei den Ufer- 


Tabelle 10. Die Nematodenfauna der Mangrovepriele von Cananéia* 


Nr. der Probe 


74 75 76 17 78 


Prisenz 
Dominanz 


Metalinhomeus typicus . . 
Spirina campbeli. . . 1... 


Terschellingia mora .... . 100 | 23 
Sabatieria clavicauda. ... . 100} 5 
Spirina parasitifera . ... . 80} 4 

I Ichthyodesmodora chandleri . . 60 | 12 
Theristus macroflevensis 60] 5 
Terschellingia papillata 40} 1 
Pseudolella intermedia... . 20} 3 
Sphaerolaimus lodosus . . . .« 20} + 

II Oncholaimus gladius .... . 20); + 
Zygonemella striata ..... 20} + 

IV Doriylaa ns SW. eet tists -e eee 20) + 
Terschellingia longicauda . . 100} 2 
Theristus setosus ...... 80 | 22 
Terschellingia communis . . . 80 | 12 
Desmodora cuzca ...... 80] 3 

VI Oxystomina affinis .... . 60} 4 
Paracyatholaimus paucipap. 40; 1 
Haliplectus pellucidus rs 40. it 
Odontophora paragranulifera 40} 1 
Micromicron cephalatum .. . 20) + 
Anonchus mangrovi ..... 40; 1 
RRUDEISDs otc. eo ene ae 20) + 

VII Halichoanolaimus 14 papill.. . 20} + 
Allgéniella tenuis . ..... 20} + 

* 


Individuenzahl ....... 45 | 70 | 48 | 51 | 41 


1 Die Zahlen geben die Anzahl der gefundenen Individuen einer Art wieder. Als 
Prasenz wird in Prozenten angegeben, in wie vielen der untersuchten Proben eine 
Art angetroffen wurde. Als Dominanz wurde errechnet, welchen Prozentsatz die 
Individuen einer Art an der gesamten Nematodenfauna in dem betreffenden Lebens- 
raum haben. Kin + bedeutet: weniger als abgerundet 1%. 

Mit den rémischen Zahlen I—VII wird die ,Zugehérigkeit der Arten zu 6ko- © 
logischen Gruppen ausgedriickt, wie sie auf 8. 665—666 aufgestellt worden sind; 
I. Arten der Mangrovepriele. 
ITI. Arten der eigentlichen Mangrovegebiete. 
III. Arten der Randzone der Mangrove (Supralitoral). 
IV. Arten terrestrischer Herkunft. 
V. Arten der Algenregion. 
VI. Arten, die allgemein in litoralen Weichbéden verbreitet sind. 


VII. Arten, iiber deren dkologische Anspriiche bislang keine Aussagen gemacht 
werden kénnen. 
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Abb, 16. Der Prallhang eines Mangrovepriels (Rio Nobrega, Station C) mit ausgewaschenen 
Pneumatophoren von Laguncularia racemosa 


Abb. 17. Weiche Uferbank am Gleithang des Rio Nobrega (Station C) mit den Léchern 
von Uca maracoani 


Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 46 45 
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banken meistens nicht um richtigen Schlick handelt, vielmehr um fein- 
sten Sand mit Schlickbeimengungen, ist der Boden dank der erst vor 
kurzer Zeit stattgehabten Sedimentation sehr weich und oft fast flissig ; 
meistens ist es nicht méglich, dort zu gehen. 

Da es sich bei den Uferbainken im Gegensatz zum dauernd tber- 
schwemmten Boden der Mangrovepriele um ein eulitorales Gebiet mit 
Trockenlagen handelt, kénnen hier bereits Winkerkrabben (Uca) auf- 
treten, die zur Trockenzeit ihrer Nahrungsaufnahme nachgehen. Beson- 
ders charakteristisch fiir solche Banke ist die gréBte der Winkerkrabben 
von Cananéia, Uca maracoani, auBerdem ist Uca rapax fiir vegetations- 
lose Banke typisch. An den Prallhangen turnen die groBen roten Krab- 
ben Goniopsis cruentata gern herum, zum Teil iiber faustgroBe Tiere, die 
empfindlich kneifen kénnen. Bei Gefahr flichten sie in die zahllosen 
Locher und Héhlungen im Gewirr der Pneumatophoren von Lagun- 
cularia oder der Stelzwurzeln von Rhizophora. Im Schlamm der Ufer- 
banke leben auBerdem die Knallkrebse (Alpheus) und der Fisch Gobi- 
nellus smaragdus (Abb. 13 und 15). 

Auch von den Vertretern der Mikrofauna finden sich auf den Ufer- 
banken eine ganze Reihe, die sonst fiir die eigentlichen Mangrove- 
gebiete typisch sind, unter den Polychaeten die Art Manayunkia bra- 
siliensis, unter den Copepoden die Hnhydrosoma-Arten, unter den Nema- 
toden (Tabelle 11) schlieBlich Zygonemella striata und Sabatieria quadri- 
papillata, zwei zablreich auftretende Arten, die z. B. am Grunde der 
Mangrovepriele nicht regelmafig vorkommen. 

Gerade die Nematodenfauna, die genauer analysiert wurde, zeigt 
aber, daB andererseits die Priel-Fauna zum Teil auch bis auf die Ufer- 
banke vordringt: Ichthyodesmodora chandleri und Terschellingia mora 
sind regelmaBig gefundene Arten, die wiederum den echten Mangrove- 
gebieten fehlen. 

Es handelt sich hier also um eine Mischfauna aus Elementen der 
Mangrovepriele und solchen der eigentlichen Mangrovegebiete; spezi- 
fische Arten fiir die Uferbanke der Mangrovepriele wurden nicht aufge- 
funden, abgesehen davon, daf hier die Turbellarien, in erster Linie 
Nygulgus evelinae, das Maximum ihrer Haufigkeit erreichen. Dies gilt 
nur fiir die Mikrofauna, unter den Krebsen der Makrofauna miissen 
Uca rapax und vor allem Uca maracoani als Charakterarten der Prielufer 
bezeichnet werden. 

3. Die eigentlichen Mangrovegebiete. Wenn die weichen Uferbinke 
an den Gleithaéngen der Mangrovepriele oder an ahnlichen Stellen im 
Lagunengebiet unter giinstigen Sedimentationsbedingungen liegen, wird 
hier immer mehr Schlick abgelagert, und die Auflandung schreitet stetig 
fort. Dann kann auf den Banken bald das Gras Spartina brasiliensis 
wachsen (Abb. 8), und dann dringen mit fortschreitender Auflandung 


“F 
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Tabelle 11. Die Nematodenfauna der Uferbinke an den M. angroveprielen von 
Cananéia 


(Erlauterungen s. die FuBnote auf S. 682.) 


Nr. der Probe 


Prasenz 


66 | 80 | 81 | 82 


= 
_ 


Ichthyodesmodora chandleri . . 
Terschellingia mora 


I Pseudolella intermedia . . 
Sabatieria clavicauda. . . 
Spirina parasitifera 


Fic bo bo 


—_ 
bo 


Zygonemella striata ; 
Sabatierta quadripapillata 


Sphaerolaimus lodosus . . 

I Nannonchus granulatus. . . . 
Antomicron pellucidum 
Leptolaimus surdus ; ; 
Sphaerolaimus cf. maeoticus. . 
Prosphaerolaimus trochus 


Diplogaster armatus . . . . 
IV D 5 
orylaimus sp. . 


++|+uttteo 


— 
— 


Oxystomina affinis 
Desmodora cuzca : 
Odontophora paragranulifera 
Theristus setosus 
Terschellingia communis . . 
Anoplostoma viviparum 


VI Paracyatholaimus paucipap. 
Micromicron cephalatum . 
Terschellingia longicauda . 
Oncholaimium cobbi . 
Halalaimus longicollis . 


Metachromadora clavata 
Haliplectus floridanus 


Spilophorella meyerabichi . 

Paracanthonchus sp. . . 

Halichoanolaimus 14 papill. . 
VAL Terschellingia sp 

Polygastrophora septembulba 

Enoploides sp. 

Theristus sp. . 


Individuenzahl . . . 


apceses = See [Ree COMO 


auch Mangrovebaume ein, festigen und durchwachsen mit ihren Wurzeln 
den Schlick und machen das Land in wenigen Jahren zu einem Teil 
des Mangrovewaldes. 

Hier sollen zunadchst die typischen Mangrovewalder behandelt wer- 
den, reine Bestaénde von Rhizophora mangle und Laguncularia racemosa, 


die auf weichem Schlick, dem nur wenig Sand beigemengt ist, in der 
45* 
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Tabelle 12. Die Nematodenfauna der eigentlichen Mangrovegebiete von Cananéia 
(Erlauterungen s. S. 682.) 


I | Ichthyodesmodora chandleri 
Terschellingia mora : 


Nr. der Probe 


65 


69 


72 


73 


Prisenz 
Dominanz 


++ 


Zygonemella striata. . 
Sphaerolaimus lodosus 
Anoplostoma subulatum . . 
Sabatieria quadripapillata . 
Nannonchus granulatus. . 


Il Sphaerolaimus lamasus . . 
Desmolaimus calvus 
Leptolaimus surdus : 
‘Antomicron pellucidum . . 
Oncholaimus gladius 
Prosphaerolaimus trochus . 


TIT | Theristus flevensis . . . . 
Diplolaimella chitwoodi . . 


Dorylaimoidea sp. 
IV | Nygolaimus bisexualis 
Diplogaster armatus 


Oxystomina affinis. . . 
Haliplectus floridanus. . . 
Paracyatholaimus paucipap. 


Theristus setosus. . .. . 
Anoplostoma viviparum . . 
Halalaimus longicollis . 

VI | Metachromadora clavata . 
Odontophora paragranulifera 
Terschellingia longicauda 
Desmodora cuzca. .... 
Oncholaimium cobbi. 
Micromicron cephalatum 
Terschellingia communis 


=i 


il 

3 

1} {13 
5 


bo mom pcan woo | ttt | t+ | +t++++4+ awGh& 


Polygastrophora peptem bulla 
Metalinhomoeus typicus . . 
Spilophorella meyerabichi . 
Halichoanolaimus 14 es 
Spirina campbelli 

VIL | Theristussp. ...... 
Phanoderma cf. tenuicaudu 
Viscosia spew ome sie 
Oncholaimus sp... .. . 
Adoncholaimus sp. 
Paracanthonchus sp. 
Axonolaimus demani . 


Individuenzahl .... . 


ime eae a 


Nr. 
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Tabelle 13. Die Nematodenfauna verschiedener Proben aus Watten- und M angrove- 
gebieten nérdlich von Cananéia an der brasilianischen Kiiste 


Nur die ersten 5 Proben (Nr. 107—158) entsprechen in ihrer Physiognomie 
den Mangrovegebieten von Cananéia!. 


Lokalitat 


° 
SHUM SMe eiieres: |) eet i ict ore Sila] 
2/8/¢| | & BiSl|elels|/8i|3]e 
Es! = fa = a } os a 3 s as) 4 =| | 
Sea ache lecu ee ie |ecie ia o | 40) S 
Sleieiaieleloisis#iAlslelala la 
siidliche geographische Breite 
24°] 24°] 24°] 24°) 24°) 23°) 23°) 9° | 9° | 99} 99] 4°] 29] 9°] 40 
Mangroveregion ? 
+ 


1 53) 54 


Ichthyodesmodora chandleri 
Spirina parasitifera . 
Terschellingia papillata . . 
Theristus macroflevensis . 159) 4 

Terschellingia mora ; 1 12} 32 


a LT 


Oncholaimus gladius . ..| 1 
Sabatieria quadripapillata . OP ul 
Nannonchus granulatus . . 5 

Desmolaimus calvus 1 1 
Zygonemella striata. . . . | 1) 5|22| 29) 19 tha! 
Sphaerolaimus lodosus . . 3 5 1 
Sphaerolaimus lamasus . . 1 


28 


Til 


Ethmolaimus cf. multipapill. 
Microlaimus capillaris 45 
Neochromadora bonita 13} 13) 13 
Dichromadora geophila . . 

Theristus flevensis . : 3 2 


Dorylaimoidea. . .... 
Dorylaimus rionensis . . . 
Diplogaster sp. .... . 


13 


VI 


Oxystomina affinis. .. . 3| 3 
Halalaimus longicollis. . . 
Anoplostoma viviparum . . 
Oncholaimium cobbi. 
Paracyatholaimus PTE 3| 10) 2 
Desmodora cuzca. . 49 
Metachromadora clavate . 


1 Die folgenden Arten wurden nur in den oben aufgefiihrten Proben angetroffen, 
die vom typischen Mangrovelebensraum abweichen. Diese Formen sind daher 
nicht in der Zusammenstellung auf S. 665—666 enthalten: 

Acanthonchus viviparus Cops 1920, Sabatieria praedatrix Dz Man 1907, Come- 
soma arenae GuRLACH 1956c, Richtersia imparis GERLACH 1956c, Bathylaimus 
assimilis Dm Man 1922, Theristus tenuispiculum DiTLEVSEN 1918 und Sphaerolat- 
mus penicillus GERLACH 1956c. 


25 
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Tabelle 13 (Fortsetzung) 
Lokalitat : 
e rs 
q a =| 3 3 oy pe N 2 2B z 
2\a/2|2/2) (Eel Sle elel4alaie 
el elelelelelZlelzlalSlelele 
S\flS lela la lols laialai|aio|e |e 
siidliche geographische Breite 4 
= Lokalitat 249| 24°| 24°] 24°] 24°) 239] 23°) 99 | 9° | 9°} 9°] 4°] 2°) 2° L 
Mangroveregion ? 
ah | BT ae lee +|+[+|+| 
Nr. der Probe : 
107| 108] 254] 157| 158] 260] 140] 218] 219] 220) 221| 231) 228) 229) 22 
esi} Tas, 
Micromicron cephalatum 1 i 5) da 1 . 
Haluplectus floridanus . ll 3 
VI Odontophora paragranulifera 2 3 10} 12 
Terschellingia communis 4 16) 1) 4 
Terschellingia longicaudata 1 1 | 1| 20 48) 1 
Theristus setosus . i hal 1 | 
Halalaimus ciliocaudatus 2 
Viscosia'spa. lace ea). 8) dhl 2 1 
Polygastrophora septembulba | 11 6) 4) 5 ee | 
Acanthonchus viviparus . pais Cpe 1 
Halichoanolaimus 14 papill. 7 164 
Sabatieria praedatrix . . 3 
Comesoma arenae. i 
VII | Richtersia imparis . ee 1 
Bathylaimus assimilis 1} 5/26) 
Theristus metaflevensis 2 2 
Theristus tenuispiculum L/S oa! 
Sphaerolaimus gracilis 1 
Sphaerolaimus penicillus 4 
Spilophorella meyerabichi . 2) ee | gogo 
Undeterminierte Arten . Fe Lae 5) ee) ie fate, 3) 13] 5 
Individuenzahl 22 | 28 | 53 |108)105 188)/144/144) 90 | 75 | 22 |108/137| 198) 3: 


Nahe des Lagunengebietes wachsen. Hier werden die Verhaltnisse also 
weitgehend vom polyhalinen Wasser aus dem Lagunengebiet bestimmt; 
stirker ausgesiiBtes Wasser, wie es die am Oberlauf der Mangrovepriele 
gelegenen Mangrovewalder manchmal beeinfluBt, spielt nur eine unter- 


geordnete Rolle. 
Die Makrofauna ist sehr eint6nig: abgesehen von den Garnelen der 


Gattung Alpheus und der Krabbe Goniopsis cruentata kommen eigentlich 
nur Krabben aus der Gattung Uca und Ucides cordatus vor, diese aber 
in groBer Dichte. Uca thayeri ist hier zu Hause, daneben kommt als 
kleine Art Uca wruguayensis vor, die aber auch andere Lebensraume 
bewohnt. 
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Abb. 18. Der Lebensraum der Boden-Tierwelt in einem dichten Rhizophora-Bestand auf 
weichem Schlick (Rio Nobrega, Station B) 


satel 


Abb. 19. Laguncularia-Bestand auf festem, sandigem Schlick am Oberlauf des Rio Baguasst. 
(Station G) 
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Uberraschend ist, daB gréBere Wiirmer nur sehr vereinzelt gefunden 
wurden, etwa die Polychaeten Polydora (Boccardia) redeki und Laeone- 
reis culvert (in den Proben 54, 60 und 70). Von den Oligochaeten kommen 
nur Tubificiden haufiger vor, vor allem aus der Gattung Rhizodrilus, 
auBerdem Peloscolex und Limnodrilus. Quantitative Untersuchungen 
sind schwer durchzufiihren, weil der Mangroveschlick tiberall vom 
dichten Wurzelwerk der Mangrovebéume durchsetzt ist. An 2 Stellen 
(Probe 57 und 58) wurde versucht, das Sediment auf einer Flache von 
1/,, Quadratmeter bis in eine Tiefe von 10 cm auszustechen und den 
Schlick auf seinen Inhalt an gréBeren Tieren zu untersuchen. Von 
wenigen Winkerkrabben abgesehen, wurden beim Sieben durch ein Sieb 
von etwa 1mm Maschenweite lmal 27, ein andermal 80 Oligochaeten 
der Gattung Rhizodrilus gefunden, entsprechend einer Siedlungsdichte 
von 675—2000 Exemplaren dieser 2—3 cm langen roten Wiirmer je 
Quadratmeter. 


Wenn die Mikrofauna ebenfalls verhaltnismabig sparlich vertreten 
zu sein scheint, dann liegt das zum Teil daran, da’ es sehr mithsam 
und zeitraubend ist, die Tiere aus dem Mangroveschlick zu isolieren. 
Auch wenn man in der oben geschilderten Weise die Proben aus- 
schlammt, bleiben doch gerade im echten Mangroveschlick sehr viele 
Reste von Holz, Kotballen und ahnliche Teilchen tibrig, die das Aus- 
suchen der Tiere unter dem Binokular erschweren. 


Verschiedentlich wurden quantitative Proben gesammelt, indem ein 
Rohr von 0,5 cm? lichter Weite 1 cm tief in den Schlick gestochen und 


Tabelle 14. Quantitative Untersuchungen iiber die Mikrofauna im Mangroveschlick 
von Cananéia 


Die Zahlen geben die Anzahl der in 1 cem* Schlick gefundenen Tiere wieder. 


Probe Nr. 
57 58B 59 60 
a|b|ec a b a |b 
Nematoden ....{ 16 | 48 So) 14 45)56 166 12 24 Gales 
Polychaeten . .. . 2 
Manayunkia. .. . 2 2 4 4 2 2 
Oligochaeten .. . 6 14 | 14 2 | 2 2 6 
Harpacticiden . . . 2 2 2 
Ostracoden x 4 
WWM Gn ee me owe 2 
Dipteren-Larven . . 2 


der so erhaltene Schlickzylinder (0,5 cm’) auf seine Mikrofauna hin 
untersucht wurde. Die Ergebnisse dieser Untersuchungen sind in Ta- 
belle 14 zusammengestellt worden. 
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Im Mittel wurden also 14 Nematoden, 4 Oligochaeten und je 1 Poly- 
chaet der Art Manayunkia brasiliensis und ein Harpacticide der Gattung 
Enhydrosoma als Bewohner in 1 cm? Mangroveschlick festgestellt. 


Die Fauna konzentriert sich in der Oberflachenschicht, und nur die 
Oligochaeten dringen tiefer in den Schlick ein. Es wurde versucht, 
in einer Tiefe von 10cm noch Vertreter der Mikrofauna aufzufinden 
(Probe 57), doch wurde nur ein groBer Oligochaet (Rhizodrilus) entdeckt. 


Tabelle 15. Die Verteilung der Mikrofauna auf verschiedene Tiefenschichten im 
Mangroveschlick (Probe Nr. 54, nicht quantitativ) 


Tiefenschicht 
= 2—5 5—15 
Obertliiche Tiefe Tiete 

Oncholaimus gladius ..... 1 
TeviSys Spoor is 2) wi ss 1 
Metachromadora clavata 2 1 
Desmodora cuzca ...... 1 1 

g | Nannonchus granulatus. . . . 5 3 1 

S | Zygonemella striata ..... 4 2 2 

S | Anoplostoma subulatum . . 6 11 1 

z Oxystomina affinis. .... . 1 6 2 

& | Sphaerolaimus lodosus 9 21 1 

A | Sabatieria quadripapillata ae 
Paracyatholaimus paucipap. 1 
Leptolaimus surdus ..... 1 
Haliplectus floridanus : 1 3 
Dorylaimussp. ....... 1 
Spilophorella meyerabicht . . . 2 

30 51 13 
Nematoden 02 sys we nicht haufig | nicht selten ziemlich 
; selten 

Oligochaeten ..... +. . | einzeln nicht selten | nicht selten 
POLyeRaCtel: sapgg aes bee einzeln 
Manayunkia brasiliensis . . . | einzeln einzeln 
Nygulgus (Turbellar). . . . . | — einzeln 
Dolichopodiden-Larve ... . 1 
Ceratopogoniden-Larve .. . 1 


Vor allem die Larven der Dipteren und die Turbellarien sind ganz auf 
die Oberfliche des Schlicks angewiesen, und schon in einer Tiefe von 
wenig mehr als 5 mm wird die Fauna viel armer. In Tabelle 15 wird die 
Fauna einer Probe dargestellt, wo verschiedene Tiefenschichten getrennt 
untersucht wurden. Man sieht leicht, daB sich die meisten Tiere an der 
Oberfliche aufhalten, daB sich die Nematoden dicht unter der Ober- 
flache konzentrieren und nur Oligochaeten noch unterhalb von 5mm 


nicht selten sind. 
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Im Schlick der eigentlichen Mangrovewialder von Cananéia sind, 
abgesehen von Nematoden, die regelmaBig vorkommen, und von Oligo- 
chaeten, in erster Linie als Vertreter der Mikrofauna der Polychaet 
Manayunkia brasiliensis und die Harpacticiden aus den Gattungen 
Enhydrosoma und Nannopus zu nennen, AuBerdem kommen Ostracoden, 
Milben, die Larven von Dolichopodiden und die der Ceratopogoninen 
Dasyhelea und Culicoides einzeln, aber regelmabig vor. Vereinzelt wurden 
daneben kleine Schnecken, darunter ein Opisthobranchier, Stiliger talis 
(Probe 87) und Kalliapseudes schubarti als Vertreter der Tanaidaecen 
gefunden. 

Unter den Nematoden (Tabelle 12) sind fast alle haufig vorkommen- 
den Arten solche, die in die Gruppe der eindeutig Mangroveschlick bevor- 
zugenden Arten gehéren, in erster Linie also Zygonemella striata, Nan- 
nonchus granulatus, Sabatieria quadripapillata, Anoplostoma subulatum 
und Sphaerolaimus lodosus. Fast 60% der Nematodenfauna im Man- 
groveschlick wird von solchen Charakterarten gestellt, weitere 36% sind 
Arten, die zwar auch gern in Mangrovegebieten leben, auBerdem aber 
auch in anderen litoralen Weichbodenzonen vorkommen, etwa Oxysto- 
mina affinis, Haliplectus floridanus und Paracyatholaimus paucipapilla- 
tus. Fur Irrgaste und fir Einwanderer aus den Nachbar-Biotopen ist 
dagegen unter den extremen Lebensbedingungen der Mangrove kein 
Raum, sie spielen eine ganz untergeordnete Rolle. 


Der Schlick der eigentlichen Mangrovewalder wird also von einer 
Mikrofauna besiedelt, die sich durch zahlreiche Charakterarten aus- 
zeichnet und. in ihrer Artenzusammensetzung die Mangrovegebiete von 
anderen litoralen Weichbéden kennzeichnet. Nicht nur die genannten 
Nematodenarten, sondern auch die Tubificiden, Manayunkia brasiliensis, 
die Enhydrosoma-Arten unter den Copepoden und der Ostracode Cypri- 
deis multidentata sind samtlich Formen, die nach unserer bisherigen 
Kenntnis Mangroveschlick ausgesprochen bevorzugen. 


Diese charakteristische Artenkombination wurde nicht nur in den 
Mangrovegebieten von Cananéia angetroffen, sondern auch an anderen 
Stellen der brasilianischen Kiiste, bei Itanhaen und Bertioga (Tabelle 13), 
wahrend weiter nérdlich nur einzelne Arten der typischen Mangrove- 
tiere gefunden wurden. Hier wurden jedoch in keinem Falle Mangrove- 
zonen untersucht, die sich an Geschlossenheit und Sedimentationsver- 
haltnissen mit denen von Cananéia messen kénnten. 


Ks sollen nun Proben aus dem Mangrovegebiet von Cananéia behan- 
delt werden, deren Fauna sich von der der oben geschilderten eigent- 
lichen Mangrovegebiete in manchem unterscheidet. Diese abweichenden 
Mongrovezonen liegen einerseits am Oberlauf der Mangrovepriele, also 
weit entfernt vom Lagunengebiet und den Einfliissen des Meeres, und 
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sind terrestrischen und SiiBwassereinfliissen eher ausgesetzt, anderer- 
seits finden sie sich an den Mangroveprielen mit starkerem SiiBwasser- 
zufluB. 

Besonders nach starkeren Regenfallen ist das Wasser in den Man- 
groveprielen hier stark ausgesiiBt, und wenn mit der Flut Meerwasser 
in den Mangroveprielen aufsteigt, staut es das SuBwasser auf, vermischt 
sich mit ihm beim Uberschwemmen der Mangrovewalder, so da® nun 
die Mangroveflachen von Brackwasser bedeckt sind. 

Dementsprechend setzt sich die Fauna dieser Mangrovegebiete unter 
SuBwasser- und BrackwassereinfluB zum Teil aus Formen zusammen, 
die den eigentlichen, vorwiegend marin beeinflu8ten Mangrovegebieten 
fehlen und die als Brackwasser-Tiere oder als Eindringlinge aus dem 
terrestrischen Bereich charakterisiert werden kénnen. 

Unter den Tieren der Makrofauna mu8 die Winkerkrabbe Uca mordax 
hierzu gerechnet werden, eine Art, die in solchen Mangrovegebieten 
dominiert, die weniger marinen Charakter tragen. Sie kommt selbst in 
Gebieten vor, die kaum einmal mit Salzwasser in Beriihrung kommen, 
etwa in den Sumpfwaldern im unteren Amazonas-Gebiet, an den Furos 
zwischen dem Rio Para und dem Amazonas. 

Weiter sind Tanaidaceen haufig, Kalliapseudes schubarti und Tanais 
stanfordi, unter den Milben fallen besonders Hydracariden auf, von 
Ostracoden wurden Iliocythere costata und Pericythere arcuata hier ge- 
funden (Tabelle 7), von Copepoden kommen hier ebenfalls Arten vor, 
die den eigentlichen, marin beeinfluBten Mangrovezonen anscheinend 
fehlen (Tabelle 6). Von Oligochaeten wurden auch Enchytraeiden und 
Naididen gefunden, nicht nur Tubificiden. Neben Ceratopogoniden- 
Larven treten hier auch Chironomiden-Larven auf (Polypedilum). 

Unterden Nematoden (Tabelle 16) treten ebenfalls Brackwasser-Arten 
wie Theristus flevensis und Dichromadora geophila und eine Reihe von 
Arten terrestrischer Herkunft hervor (Dorylaimoidea). Solche terre- 
strischen Formen dominieren an manchen Stellen: In Probe Nr. 67 
(Oberlauf des Rio Maria Rodrigues) wurde neben einem Exemplar der 
marinen Art Anoplostoma viviparum 6 Tiere von Dorylaimus agilis und 
19 von Aporcelaimus gerlachi gefunden. 

Die typischen Mangrovearten, die in den eigentlichen Mangrove- 
gebieten dominieren, treten dagegen zuriick. Manayunkia brasiliensis 
kommt noch vor, aber schon bei den Copepoden scheinen die typischen 
Mangrovebewohner zu fehlen (Enhydrosoma), und bei den Nematoden 
wurden nur 3 Arten gefunden, die man als Charakterarten der Mangrove 
bezeichnen muB, und diese 3 Arten nehmen nur mit 5% an der Zusam- 
mensetzung der Nematodenfauna Anteil (fast 60% im typischen Man- 
grovegebiet). Den Hauptanteil an der Nematodenfauna haben weniger 
_ spezialisierte Weichbodenbewohner. 
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Wiaihrend also die Vegetation in diesen Gebieten noch kaum auf die 
Unterschiede im Salzgehalt anspricht und sich kaum von der marin 


Tabelle 16. Die Nematodenfauna der Mangrovegebiete von Cananéia, die stirker von 
Siip- und Brackwasser beeinfluBt werden (Erlauterungen s. 8. 682) 


Nr. der Probe 


Prisenz 
Dominanz 


236 


Zygonemella striata. . . . 5 pada Lite Soles 


+ 
II | Sphaerolaimus lodosus . . 2 29) 
Nannonchus granulatus . . | 1 | eas 
Theristus flevensis ... . raat Lt et | Df | 3 
Dichromadora geophila . . 2 2 | 20M 
III | Adorus tenuis . .... . 2 Sa e2o et 
Metalinhomoeus filiformis . | ess Ola 
Diplolaimella chitwoodi . . eet 29) + 
Dorylaimoidea sp. . . . . 12 4) 50} 4) 16] 71] 23 
darunter: | 
Dorylaimus stagnalis . . 15 
D. paraguayensis ... | 15 | 
Aporcelaimus seinhorsti . | | | aga?? 
IV Dorylium sp... . . | | | 2 | 
Diplogaster armatus .. . | | nah. 14] + 
Anguillulina sp. ..... | A) 14] + 
Alaamussp. = ¢ .oe a: pela 
Criconema sp. ...... | | i Pa 8 | 
Paraphanolaimus cantor. . | | od) Ae he 
Anoplostoma viviparum . . | 11 | 28 | 20; 2) 19| 8 | 71100] 26 
Odontophora paragranulifera eal ty 8.) eS. ANS? 1 Sauhekal 
Theristus setosus. .. . . Dal | | 14 ve a) 
Terschellingia longicaudata Vol iless 4} 43] 5 
Micromicron cephalatum . 3 2 1] 43] 2 
Desmodora cuzca. .... 8 1] 29] 3 
VI | Oxystomina affinis . : | 5 1 29}| 2 
Paracyatholaimus paucipap.| 2 1 PALM |e 
Terschellingia communis. . Ves3) 295 ee 
Oncholaimium cobbi . . . | 10 14] 3 
Haliplectus floridanus . . ey | 14) + 
Metachromadora clavata . . 1 | | 14] + 
Halalaimus longicollis. . | | | | Ty] 147 
Viscosia s sp. . osio ra Srey PPA be Dhl 2 
Oncholaimellus carlbergi : | 1 | 14, + 
VII Spilophorella meyerabichi . | 2 Wee Pe 
Anonchus mangrovt .. . | 1 14} + 
Axonolaimus demani. . . 5 14] 2 
Metalinhomoeus typicus . lne3 14] 1 
Zahl der Individuen . . . | 22 : 46 | 41 | 16 | 111 | 64 | 70 


beeinfluBter Gebiete unterscheidet, reagieren die Tiere schirfer. In der 
Fauna ist der Ubergangscharakter dieser Gebiete zwischen der marin 
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belebten Mangrove und rein limnisch beeinflu8ten Sumpfgebieten deut- 
lich, wie sie sich an manchen Kiisten im Hinterland der Mangrovekiiste 
finden. 

Zugleich wird aber auch klar, daB die typischen Elemente der Man- 
grovefauna Meerestiere sind, die gar nicht einmal so sehr groBe Fahig- 
keiten im Ertragen niedrigen Salzgehaltes besitzen: Unter dem Laub- 


Abb. 20. Die Ubergangszone zwischen der Mangrove und der festlandischen Vegetation, 
mit Hibiscus tiliaceus als Busch (Rio Nobrega, Station C) 


dach der Mangrovebaume, im Schlick zwischen ihren Wurzeln (Abb. 17 
bis 18) lebt eine echte marine Fauna. 

4. Die oberen Randzonen der Mangrove. In ahnlicher Weise, wie die 
eben geschilderten Mangrovegebiete unter starkerem SiiSwassereinfluf 
in ihrer Fauna den Ubergang zu nicht marinen Lebensgemeinschaften 
andeuten, ist es auch in den oberen Randgebieten der Mangrove der Fall, 
dort, wo die Mangrovevegetation in die Vegetation des festen Landes 
tibergeht. 

Wahrend die eigentlichen Mangrovegebiete in der Zone des Eulitorals 
liegen, die fast regelmafig taglich vom Meer bedeckt und wieder frei- 
gegeben werden, gehéren die oberen Randbezirke in die supralitorale 
Zone, welche nur bei besonderen Windlagen und allenfalls bei Neu- und 
Vollmond wahrend der Springtiden vom Meerwasser bedeckt werden. 
Tn dieser Zone findet sich bei Cananéia eine charakteristische Vegetation, 
vor allem von Hibiscus tiliaceus (Abb. 20). 
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Tabelle 17. 
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(Erlauterungen s. S. 682) 


I | Ichthyodesmodora chandleri 


II | Nannonchus granulatus . 
Anoplostoma subulatum . 


Nr. der Probe 


239 244 
i 


Prasenz 


Die Nematodenfauna der Randzonen im Mangrovegebiet von Cananéia 


Dominanz 


Adorus tenuis . : 
Microlaimus capillarus : 
Theristus pertenuis . 
Neochromadora bonita . 


TI | Metalinhomoeus filiformis . 
Dichromadora geophila 
Diplolaimella chitwoodi . 
Haliplectus schulzi . 
Ethmolaimus cf. maltipapill. | 


Dorylaimoidea . 

darunter: 

Dorylaimus santos: . 

D. paraguayensis ‘ 

Apocelaimus paraconicau- 
datus . : 

IV Nygolaimus biseaualis 
Tylencholaimus parateres 


Mylonchulus subsimilis . 
Chronogaster brasiliensis . 
Anguillulina sp. 
Acrobeles sp. 


V | Prochromadorella para- ji 
mucrodonta . 


Anoplostoma viviparum , 
Oncholaimium cobbi . 
Terschellingia longicaudata 


Haliplectus floridanus . 

VI | Metachromadora clavata . 
Odontophora paragranulifera 
Micromicron cephalatum 


Terschellingia communis 


Oxystomina affinis . 
Halalaimus longicollis . 


Halichoanolaimus 14 #53 ae l. 
Viscosia sp. . . 
Diplopeltula ap. 

Halalaimus cilioca’ udatus 

S) __| Sphaerolarmus cl. macotous |) 1] Te) ee ie us cf. maeoticus 


~~ | Zahider Individuen . .. (60) 68 | 64) 1s (esl ila bor) mpous Zahl der Individuen 


Vil 


Fiir solche Randgebiete ist von den Winkerkrabben die gleiche Art 
typisch wie fiir die ausgesiiBten meerfernen Mangroveflichen: Uca 


{ett ee monn [too |+ 


— 
ie) 


: 


63 | 84 | 15 | 68 
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mordax. Auferdem kommen hier gern Sesarma-Arten vor, dazu die 
groBte der Krabben im Mangrovegebiet, Cardisoma guanhumi. Die 
Mikrofauna ist verhaltnismaBig arm, abgesehen von Nematoden kommen 
nur Oligochaeten (Enchytraeiden, Naididen) und Dipteren-Larven (Doli- 
chopodiden, Culicoides) regelmaBiger vor, auBerdem einzeln Copepoden 
(Robertsonia hamata) und Ostracoden (Mesocythere elongata). 

Bei den Nematoden (Tabelle 17) spielen neben Arten terrestrischer 
Herkunft in den Randgebieten der Mangrove vor allem Brackwasser 
und Brackerde liebende Formen eine groBe Rolle. Das ist auch in den 
ausgesiBten Mangrovegebieten der Fall, wo solche Arten (Gruppe III) 
mit 7% an der Nematodenfauna Anteil haben. In den Randgebieten 
der Mangrove sind es dagegen 16%. Darunter befinden sich Arten wie 
Theristus pertenuis, Neochromadora bonita und Microlaimus capillarus, 
die man nach der bisherigen Kenntnis ihrer Verbreitung als typische 
Bewohner supralitoraler Regionen bezeichnen mu8. EHthmolaimus cf. 
multipapillatus ist sehr ahnlich einer Art, die fiir die Salinengebiete 
im Mittelmeerraum charakteristisch ist. Oncholaimium cobbi schlieBlich 
ist zwar weiter in den verschiedenen Lebensréumen der Mangrove ver- 
breitet, findet aber in den oberen Randgebieten das Maximum seiner 
Verbreitung. 

Charakteristische Mangrovearten kommen dagegen kaum vor, nur 
Nannonchus granulatus und Anoplostoma subulatum wurden vereinzelt 
gefunden. Mehr eurytope Weichbodenbewohner (Gruppe VI) stellen 
dagegen fast die Halfte der Nematoden im Biotop. 


In einer weiteren Probe (Nr. 250, hochgelegener Detritussand am Rio Perequé), 
die in Tabelle 17 nicht aufgenommen wurde, konnten sogar zwei charakteristische 
Bewohner des marinen Kiistengrundwassers aufgefunden werden, die hier, wo der 
Boden sandig ist, Méglichkeiten zum Leben haben: Synonchiwm obtuswm Coss 
und Haliplectus bibulbosus (ScHutz). AuBerdem wurden neben mehr eurytopen 
Arten hier Hthmolaimus cf. multipapillatus und die terrestrischen Arten N ygolaimus 
bisexualis, Leptonchus paucipapillatus und Dorylaimoides paulbuchnert gefunden, 
alle einzeln. 

SchlieBlich sollen in Tabelle 18 noch die Nematoden aus 2 Proben (49—50) 
zusammengefaBt werden, welche dicht am Mar pequeno in reinem Sand zwischen 
Mangrovevegetation gesammelt wurden. Die Héhenlage entsprach der Randzone 
der Mangrove, die unmittelbare Nahe der Mar pequeno hat in diesem Gebiet jedoch 
abgesehen von hoherem Salzgehalt im Bodenwasser zur Folge, daB der Sand fast 
frei von organischen Sinkstoffen ist. Deshalb kommen hier z. B. sandliebende 
Copepoden wie Robertsonia hamata und die Assel Excirolana armata vor. 


5. Der Algenbewuchs an Mangrove-Stiimmen. Die Stéimme, Stelz- 
wurzeln und Luftwurzeln der Mangrovebaume sind in dem Hoéhen- 
bereich, der regelmaBig vom Meer iiberflutet wird, von einem dichten 
Algenfilz tiberzogen. Die Algen sind unauffallig dunkel rotbraun gefarbt 
und werden auch durch eingelagerten Detritus unansehnlich: So erkennt 
man bei oberflachlicher Betrachtung nicht, daB es sich hier um eine 
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besondere Vegetationsform handelt, und glaubt, einen Schlammiiberzug 
an den Stémmen vor sich zu haben. 


Die Algen, die hier vorkommen, bilden aber eine ganz charakteristische Pflan- 
zengesellschaft, das Bostrychietum, welche anscheinend allen Mangrovekiisten der 


Abb. 21. TERE (Boateeehietum) an den Stelzwurzeln yon Rhizophora im Rio 
Nobrega 


Tabelle 18. Die Nematodenfauna der Proben 49—50 


Halalaimus longicollis 1 | Dichromadora geophila . 4 
Oxystomina affinis 2 | Microlaimus capillarus 36 
Adorus tenuis : : 1 | Desmodora cuzca 6 
Phanoderma cf. tenwidauda j 1 | Micromicron cephalatum 1 
Dorylaimus rionensis 14 | Spirina campbelli . a2 
Anoplostoma viviparum 4 | Metachromadora clavata 35 
Oncholaimellus carlbergi 2 | Monoposthia sp. 1 
Viscosia sp. 15 | Axonolaimus demani 49 
Oncholaimium cobbi 25 | Anonchus mangrovi 6 
Hurystomina sp. . 1 | Hleutherolaimus obtusicaud. 10 
Paracyatholaimus paucipap. 3 | Metalinhomoeus filiformis 1 
Spilophorella meyerabichi 1 | Theristus pertenwis 9 
Neochromadora bonita ll | Theristus setosus 8 


Erde in ahnlichem Artenbestand zugeordnet ist. Uber Artenbestand und Ver- 
breitung der Arten geben die Arbeiten von Post (1938/39) Aufschlu8. FrirpMann 
u. Lam (1936) haben den Bewuchs in der Mangrove von Guadeloupe untersucht, 
und an der brasilianischen Kiiste hat Jony (1954) die Mangrovealgen bearbeitet, 
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dem ich auBerdem miindliche Angaben iiber diesen Lebensraum verdanke. Hier 
sind verschiedene Arten der Algengattung Bostrychia charakteristisch (radicans 
Monr., scorpioides v. montagnei (HaRv.) und calliptera Monv.), auBerdem Caloglossa 
leprieurtt (Mont.). Daneben kommen einige Griinalgen vor (Rhizoclonium, Mono- 
stroma), und Boodleopsis pusilla (Cou). 


Abb. 22. Seepocken an den freigespiilten und unten abgebrochenen Stelzwurzeln yon 
Rhizophora im Rio Baguasst 


Die Fauna solcher Algentiberztige weicht von der Fauna des Man- 
groveschlicks betrachtlich ab: Es finden sich hier in erster Linie 
charakteristische Phytalbewohner. Hier leben 2 Arten der Tanaida- 
ceen, Teleotanais gerlachi und Tanais stanfordi, einzeln auch der 
Amphipode Orchestia darwinii. Unter den Copepoden gibt es hier 
haufig Nitocra dubia und fragilis paulistana, dazu Mesochra neotropica, 
Arten, die im Mangroveschlick nicht vorkommen. Einzeln kommen 
Oligochaeten (Michaelsena), Polychaeten und Milben vor, haufig Miicken- 
larven, vor allem Dasyhelea, weiter Culicoides und die Chironomide 
Corynoneura. 

Unter den Nematoden (Tabelle 19) fallen vor allem Paracyatholaimus 
vitrinus und Prochromadorella paramucrodonta auf, die als charakteri- 
stische Bewohner der Algenregion zu betrachten sind. Die zweite Art 
bewohnt diesen Lebensraum nicht nur an den europdischen Kiisten, 
sondern auch an den Kiisten von Mexiko, Mittelamerika und Chile, 
ebenso auf der Campbell-Insel. 

Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 46 46 
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Andere Nematoden, etwa von den haufigeren Anoplostoma viviparum, 
Oncholaimium cobbi, Axonolaimus demani und Paracyatholaimus pauct- 
papillatus, sind die gleichen, die auch an den betreffenden Stellen im 
Mangroveschlick leben. Sie kénnen auch in den Algenrasen leben, weil 
hier zwischen den Blattern der Algen viel Schlick und Detritus gesammelt 
wird und so Lebensbedingungen vorhanden sind, die auch Weichboden- 
bewohnern gentigen kénnen. 

Das haufige Vorkommen von SiiBwasser- oder Landformen aus der 
Gruppe der Dorylaimoidea und auch von der Brackwasser-Art Theristus 
flevensis beweist, daB wir es bei den Mangrovealgen mit einem Lebens- 
raum an der oberen Grenze des Eulitorals oder auch schon im supra- 
litoralen Bereich zu tun haben. 


Tabelle 19. Die Nematodenfauna der Algen, die im Mangrovegebiet von Cananéia 
an der Basis der Mangrovestimme wachsen (Erlauterungen s. 8. 682) 


Nr. der Probe s 5 
i | 2 | 4 
233 | 234 | 237 | 240 | 241 | 248 | & B 
Theristus flevensis . . . . . 3 | 20 | 13 1 5 | 33 | 100] 16 
III | Metalinhomoeus filiformis. . 1 17} + 
Diplolaimella ocellata. . . . il 17} + 
Dorylaimoidea ...... 3 Lee e 29. 13 | 22 83 | 15 
IV darunter: 
Dorylaimus paulbuchneri . 15 
Dorylaimus paraguayensis ih 

v | Paracyatholaimus vitrinus 6) 31°48 |) 47) T2383. | 100! [82 
Prochromadorella paramucrod.| 20 5 33 | 6 
Oncholaimium cobbi . .. . 18 | 25 4 3 67} 11 
Anoplostoma viviparum 5| 8 1 2 67] 4 
VI Paracyatholaimus paucipap. | 23 17 5 
Terschellingia longicaudata . 4 | 17 1 
Haliplectus floridanus 2 17} + 
Odontophora paragranulifera ey i 
Axonolaimus demani. . . . | 33 1 33] 8 
VIL | Viscosiasp. ....... 6 Ly fal hae 
Polygastrophora septembulba 3 17 1 
Metalinhomoeus typicus . . 1 | 17| + 

Zahl der Individuen . . . . [125| 60 | 94 | 59 | 38 | 78 | | 


Die Nematodenarten, die charakteristisch fiir die eigentlichen Man- 
grovegebiete sind, kommen jedoch in den Algen, wenige Zentimeter 
tiber dem Mangroveschlick, nicht mehr vor. 

An vielen Stellen sind die Stamme und besonders die Stelzwurzeln 
von Rhizophora auch von einem Panzer von Balaniden tiberzogen, 


—— 
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besonders in der Nahe der Priele. Es handelt sichda bei um Chthalamus 
rhizophorae und Balanus amphitrite. Unter loser Rinde wurde hier ein 
Fisch aus der Gattung Scarichthys (Salarias) gefunden. 

6. Die Mangrovebiiume. Da im Mittelpunkt der Arbeit im Mangrove- 
gebiet von Cananéia die Untersuchung der marinen Mikrofauna stand, 
wurden nur gelegentlich auch Tiere auf den Mangrovebadumen selbst 
gesammelt. 

An solchen Mangrovestémmen, die abgestorben sind, sei es, daB sie 
freigespult wurden oder daf man ihre Kronen gekappt hatte, finden 
sich oft Stellen, wo die Rinde sich lésen 1iBt. Hier leben im Spalt 
zwischen Stamm und Rinde Meerestiere mit Vertretern der Landtier- 
welt unmittelbar zusammen. 

Als Meerestiere sind an erster Stelle die Amphipoden zu nennen, die 
samtlich der Art Orchestia darwinii angehGren. Sie sind iiberall sehr 
haufig. AuBerdem leben hier Rollasseln (Sphaeroma) und Polychaeten, 
ebenso Schnecken, Littorina angulifera und Melampus coffeus. SchlieB- 
lich waren hier noch die Krabben aus der Gattung Aratus (A. pisoni) 
zu nennen, die zwar tberall flink auf den Mangroveadsten umhereilen, 
die sich aber auch gern in Rindenspalten verstecken. 

Die Landtiere, die teils mit diesen Meerestieren zusammen, teils 
etwas héher an den Stémmen vorkommen, werden in erster Linie von 
Insekten gestellt: Urinsekten (Axelsonia sp. n.), verschiedene Insekten- 
larven, die Schabe Dendroblatia, kleine Grillen (Ornebius), Copeognathen 
und der Kafer Micromimus batesi. 

Im morschen Holz selbst leben Ameisen (Camponotus erythrostoma) 
und Termiten (Microcerotermes), auBerden: wurde hier eine groBe Grille 
gefangen (T'afalisca bahiensis), die sich anscheinend Gange im morschen 
Holz friBt, dicht tiber der Hochwasserlinie. 

‘Der Fauna der Laubkronen wurde bei den Untersuchungen in Cana- 
néia keine besondere Aufmerksamkeit geschenkt: Hier leben wohl aus- 
schlieBlich luftatmende Landtiere. Hinweise auf diese Tierwelt finden 
sich in den Abschnitten des systematischen Teils, die Insekten und 
Wirbeltiere betreffen. 

7. Zusammenfassende Ubersicht. AbschlieBend soll versucht werden, 
eine kurze Charakteristik der einzelnen Lebensraume auf faunistischer 
Basis zu geben, die allein auf den Untersuchungen tiber die Mikrofauna 
gegriindet ist. Die schematische Darstellung der Abb. 23 soll dies er- 
lautern. 

Auf Grund der Mikrofauna lassen sich die folgenden Lebensraéume 
im Gebiet der Mangrove unterscheiden, die jeweils durch besondere 
Charakterarten ausgezeichnet. sind: 

a) Die Mangrovepriele mit den Nematoden Terschellingia mora, 
- Sabatieria clavicauda, Spirina parasitifera, I chthyodesmodora chandleri 
Z. Morph. u. Okol. Tiere. Bd. 46 46a 
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und Theristus macroflevensis. Es handelt sich hier um einen Lebens- 
raum, der stdéndig vom Wasser bedeckt ist und der deshalb dem Sub- 
litoral oder doch dem unteren Eulitoral zugerechnet werden muB. 

b) Die eigentlichen Mangrovegebiete, ausgebildet als Mangrovewalder 
auf schlickigem Boden, die im Gezeitenbereich liegen und im standigen 
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Abb. 23. Schematische Darstellung zur 6kologischen Gruppierung der Nematodenfauna 

in den verschiedenen Lebensriumen der Mangrove. In Prozenten wird angegeben, welchen 

Anteil die Individuen der einzelnen Gruppen jeweils an der Nematodenfauna im betreffen- 
den Lebensraum haben (Dominanzprozente) 


Wechsel von verhaltnismaBig salzreichem Wasser iiberflutet werden. 
Charakterarten sind die Nematoden Zygonemella striata, Nannonchus 
granulatus, Sabatieria quadripapillata, Anoplostoma subulatum und 
Sphaerolaimus lodosus, der Polychaet Manayunkia brasiliensis, Oligo- 
chaeten aus der Gattung Rhizodrilus, Copepoden aus den Gattungen 
Enhydrosoma und Nannopus und der Ostracode Cyprideis multidentata. 

Abweichende Zusammensetzung der Fauna unter Verminderung der 
genannten charakteristischen Elemente trifft man an: 

a) In der Nahe der Prielufer, auf den vegetationslosen Uferbainken, 
wo das Turbellar Nygulgus evelinae haufig ist. 

8) In den Mangrovegebieten am Oberlauf der Priele, wo sie starker 
dem Einflu8 von SiiBwasser ausgesetzt sind. Charakteristisch hierfiir 
sind Tanaidaceen (Kalliapseudes schubarti, Tanais stanfordi) und Hydra- 
cariden, unter den Nematoden zahlreiche Brack- und Sii®wassertormen. 

c) Die Randgebiete der Mangrove, die dem oberen Eulitoral und dem 
Supralitoral angehéren und nur gelegentlich vom Meer iiberflutet werden. 
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Charakterarten sind die Nematoden Adorus tenuis, Microlaimus capil- 
larusund Neochromadora bonita, dazu Brackwasser-Arten und-Formen aus 
terrestrischen Gattungen. 

d) Der Algenbewuchs an Mangrovestiimmen, in der Zone des oberen 
Eulitorals gelegen. Charakterarten sind die Nematoden Paracyatho- 
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Abb. 24. Schematische Ubersicht tiber die Makrofauna im Mangrovegebiet und ihre 
okologischen Beziehungen 


laimus vitraeus und Prochromadorella paramucrodonta und die Copepoden 
Mesochra neotropica, Nitocra dubia und fragilis paulistana. 

Die Krabben, die in erster Linie die Makrofauna im Mangrove- 
bereich vertreten, lassen sich in ahnlicher Weise als Charakterarten ver- 
schiedener Mangrovezonen aufstellen. Am Boden der Priele leben Arten 
der Gattung Callinectes, wihrend fiir alle tibrigen Zonen solche Arten 
typisch sind, die bei Ebbe auf dem trocken liegenden Boden aktiv sind: 
Uca thayeri und Ucides cordatus im eigentlichen Mangrovewald, Uca 
maracoani und rapax in der Nahe der Priele auf den Uferbinken, Uca 
mordax in der Randzone der Mangrove, zusammen mit Sesarma-Arten, 
und schlieBlich Aratus pisoni als Bewohner der Mangrovebéume selbst. 


D. Diskussion 
I. Der Einflug der Umweltfaktoren auf die Tierwelt der Mangrovegebiete 


1. Der Salzgehalt. In zweierlei Weise vermitteln die Mangrove- 


_ gebiete zwischen dem Meer und den nichtmarinen Lebensraumen: Als 


Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 46 46b 
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Brackwasserzone und als Zone des oberen Eulitorals und des Supra- 
litorals. 

Sehr haufig finden sich die Mangroveflachen im Miindungsgebiet 
eines Flusses: Sie schalten sich dann zwischen das Meer und den lim- 
nischen Lebensraum des Flusses ein, und im Aestuar, wo sich der FlufB 
in einen Mangrovepriel fortsetzt, finden sich an den Ufern auf den 
Mangrovewatten alle Uberginge von rein marin beeinfluBten Lebens- 
raumen tiber Brackwasserzonen zu solchen Gebieten, die allein unter dem 
Einwirken des Si®wassers stehen. 

Andererseits kann man in jedem Mangrovegebiet, welches sich an 
das Festland angelagert hat, den allmahlichen Ubergang von einem rein 
marin besiedelten Bereich iiber die eulitorale Zone der Mangrovewalder 
und die supralitorale Zone der Randgebiete zum rein terrestrisch beein- 
fluBten Festlandbereich verfolgen, wo das Bodenwasser siiB ist. 

Allerdings kénnen bestimmte Salzgehaltswerte fiir die einzelnen 
Zonen nicht angegeben werden. Es herrscht hier in den Mangrove- 
gebieten ein staéndiger Wechsel, eimmal durch Spring- und Nippfluten, 
dann aber vor allem auch durch mehr unperiodische Hinfliisse. So kann 
der Wind in den engen Lagunenkanalen unabhingig von den Gezeiten 
das Wasser bald aufstauen, bald in das offene Meer treiben und so 
betrachtliche Niveau-Unterschiede hervorrufen. So kénnen auch die 
Niederschlage, besonders, wenn sie zur Ebbezeit eintreten, die Mangrove- 
gebiete aussiiBen, oder aber sie wirken sich dadurch aus, da8 von allen 
Seiten kleinere und gré8ere SiiBwasserstr6me sich in die Mangrove- 
gebiete ergieBen. 

Dementsprechend miissen wir in den Mangrovegebieten eine Tierwelt 
erwarten, die verhaltnismabig unempfindlich gegen Schwankungen im 
Salzgehalt nicht nur des Uberflutungswassers, sondern auch des Boden- 
wassers ist: Die Bewohner der Mangrovegebiete miissen einerseits einen 
Salzgehalt ertragen kénnen, der fast dem des offenen Meeres entspricht, 
andererseits miissen sie gelegentlich auch Uberdeckung mit fast reinem 
SifSwasser ertragen. Es kénnen also nur mehr oder weniger euryhaline 
Meerestiere vorkommen. 

Die Tiere, die am Grunde der Mangrovepriele leben und teilweise 
auch die Uferbinke der Mangrovepriele noch besiedeln, brauchen solche 
halinen Fahigkeiten dabei in einem geringeren Grade zu besitzen als die, 
die auf den eigentlichen Mangrovewatten zu Hause sind. Allerdings 
wird fiir diese Prieltiere der schwankende Salzgehalt nicht der einzige 
Grund sein, der sie vom Besiedeln der Mangroveflaichen abhalt, hier 
wird die wechselnde Wasserbedeckung auch eine Rolle spielen. 

Je weiter wir uns innerhalb der Mangrovegebiete vom Meer ent- 
fernen, sei es in Richtung auf das Festland oder zum Oberlauf der 
Mangrovepriele hin, desto stérker macht sich die Aussi®Rung des Wassers 
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bemerkbar. Auch wenn gelegentlich, etwa bei Springtiden, fast voll- 
salziges Wasser bis in diese Gebiete vordringt, im Mittel ist hier doch 
ein wesentlich geringerer Salzgehalt des Boden- und Uberflutungs- 
wassers festzustellen, so daB die Lebensbedingungen durchschnittlich 
denen von Brackwassergebieten ahneln. Dementsprechend treten in 
solechen Zonen Brackwasser-Arten auf, etwa Theristus flevensis, Dichro- 
madora geophila und Diplolaimella chitwoodi unter den Nematoden oder 
die Winkerkrabbe Uca mordax. AuBerdem kénnen hier aber unter den 
Tieren der Mikrofauna auch bereits Vertreter terrestrischer und limni- 
scher Gattungen festgestellt werden, etwa Nematoden aus der Gruppe 
der Dorylaimoidea. 

Bei der Fauna des Algenbewuchses an den Mangrovestémmen macht 
sich die AussiiBung des Lebensraumes auch an solchen Standorten be- 
merkbar, die in unmittelbarer Nahe des Meeres liegen: Die Algenzone 
liegt ja tiber dem Niveau der eigentlichen Mangrovewatten und wird 
dementsprechend nur fiir kleinere Zeitréume vom Meerwasser bedeckt. 
Au8erdem aber mu8 hier besonders stark der Einflu8 des Regenwassers 
sein, welches auf den Mangrovewald fallt und dann hauptsachlich an 
den Mangrovestémmen herunterlauft. Dabei werden die Algenbiischel 
mit SiuSwasser durchfeuchtet. Durch Salzausscheidungen der Man- 
grovebaume selbst wird diese Einwirkung etwas gemildert: BUnnrne 
(1956) beobachtete, daB auch das von den Laubkronen der Mangrove- 
baume herabtropfende Regenwasser stark salzig schmeckt. 

2. Die Dauer der Trockenlage. Bereits im vorigen Abschnitt wurde 
gesagt, daB mit zanehmender Hohe eines Lebensraumes tiber dem Niveau 
_ des Meeres der Salzgehalt durchschnittlich erniedrigt wird. Die Hohen- 
lage wirkt sich aber auBerdem vor allem darin aus, daB die Zeit der 
Uberflutung mit Meerwasser immer kiirzer und die Zeit der Trockenlage 
immer langer wird, je héher ein Lebensraum tiber dem Meere liegt. Mit 
diesem Wechsel von Wasserbedeckung und Trockenlage miissen sich 
also die Bewohner des Gezeitengebietes abfinden. 

Die Tierwelt der Mangrovegebiete kann man in 3 verschiedene 
Gruppen einteilen, je nach ihrem Verhalten zu den Gezeiten: 

a) Tiere, die ihre aktive Phase bei Wasserbedeckung haben, die 
dagegen bei Trockenlage die Nahrungsaufnahme einstellen und ruhen. 

b) Tiere, die sowohl bei Wasserbedeckung als auch bei Trockenlage 
aktiv sind. 

ce) Tiere, die bei Trockenlage aktiv sind, die dagegen bei Uberflutung 
mit Meerwasser entweder sich zur Ruhe zuriickziehen, oder aber nach 
oben in den Luftraum ausweichen, so der Uberflutung entgehend. 

Vollkommen auf das Uberflutungswasser angewiesen sind natiirlich 
die Tiere, die sessil sind und an den Mangrovestémmen und an den Stelz- 
- wurzeln leben, also Seepocken, Austern und Tunikaten. Sie kénnen als 
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Strudler und Filtrierer der Nahrungsaufnahme nur bei Uberflutung nach- 


gehen, bei Ebbe schlieBen sie sich ab und iiberstehen so die Trockenzéit. 

Einige Fische, die nahe der Prielufer leben, ziehen sich bei Trocken- 
lage in ihre Lécher zuriick, so Gobinellus und Boleophthalmus. In den 
Léchern bleibt auch bei Ebbe Wasser stehen. Auch die Blenniiden aus 
der Gattung Salarias scheinen nur bei Flut aktiv zu sein: Das Exemplar, 
welches bei Cananéia gefunden wurde, hielt sich bei Ebbe in dem feuch- 
ten Raum zwischen Holz und loser Rinde eines itiberhangenden Mangrove- 
astes auf. Ahnlich scheint es sich mit den Krabben der Gattung Panopeus 
zu verhalten. Natiirlich gehéren auch die Tiere, die in den Prielen leben 
und als Flutgdste die Mangrovewatten besuchen, also etwa Fische wie 


— 


Mugil und Sphenoides oder die Krabbe Callinectes, za den bei Wasser- : 


bedeckung aktiven Tieren. 

Bei den Garnelen der Gattung Alpheus ist anscheinend noch nicht 
bekannt, auf welche Weise die Ernahrung erfolgt. Die Tiere halten sich 
in Léchern auf, die auch bei Ebbe wassergefiillt sind; sie leben haupt- 
sichlich in der Nahe der Prielufer. Sie machen sich tiberall durch das 
laute Klacken bemerkbar, welches mit der einen monstrés vergr6Berten 


Schere (Abb. 13) hervorgebracht wird. Wiison (1951) beschreibt, daB — 


Alpheus-Garnelen dabei das Wasser in einer Fontane aus dem Loch her- 


austreiben. Es ist aber nicht klar, ob diese Bewegung nur einer Erneue- 


rung des Atemwassers dient, oder ob zugleich dadurch Detritus von der 
Oberflaiche des Schlicks in das Loch hineingespiilt wird, der dann der Er- 
nahrung dient. In diesem Fall wiirden die Garnelen zu den Tieren gehGren, 
die sowohl bei Ebbe als auch bei Flut der Nahrungssuche nachgehen. 

Dieser 2. Gruppe wahrhaft amphibisch lebender Formen gehéren wohl 
die meisten Vertreter der Mikrofauna an, fiir die der Wechsel von Wasser- 
bedeckung und Trockenlage direkt nur von untergeordneter Bedeutung 
ist: Ihr Lebensraum ist das wassererfiillte Liickensystem zwischen den 
Sandk6rnern oder die schlammige Oberflaichenschicht auf dem Schlick. 
Wenn hier die Trockenlage nicht allzu lange dauert, trocknet diese 
Schicht unter dem schiitzenden Laubdach der Mangrovebéiume nur 
wenig ein. Die Verhaltnisse aéndern sich in der supralitoralen Zone, wo 


die Liickenrdéume zwischen den Sandkérnern nicht ausschlieBlich mit 
Wasser, sondern auch mit Luft erfiillt sind. Hier miissen die Tiere der 


Mikrofauna eine gewisse Widerstandsfahigkeit gegen Verdunstung be- 
sitzen. Vielleicht ist von den Tieren der Mikrofauna der Polychaet 
Manayunkia auch auf Wasserbedeckung angewiesen: er ernihrt sich 
durch Strudeln und faingt auf seinen Tentakeln kleine Partikel ein. 

Dagegen werden sich vermutlich die Tanaidaceen der Mangrove- 
gebiete sowohl bei Ebbe als auch bei Flut im aktiven Zustand befinden, 
ebenso die Tubificiden unter den Oligochaeten, die im Mangroveschlick 
eingebohrt leben. 
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Die Tiere der 3. Gruppe, also die, die vorwiegend oder ausschlieB- 
lich zur Ebbezeit aktiv sind, finden im Mangrovegebiet gute Lebens- 
méglichkeiten. Bei ihnen 1a8t sich in verschieden starkem Grade die 
Anpassung an das Leben im Luftraum beobachten. Die Mangrove- 
krabben, also in erster Linie Vertreter der Gattungen Uca und Ucides, 
besitzen Wohnrohren, die meist bis zum Grundwasserspiegel hinab- 
reichen. Sie kénnen so in Abstiinden immer wieder zum Wasser gelangen, 
auch in der Ebbezeit, und so den durch die Verdunstung entstandenen 
Wasserverlust ausgleichen. 

VERWEY (1930) hat der Respiration der Mangrovekrabben eine aus- 
fiihrliche Studie gewidmet; er fand, daB auch kleinere Uca-Arten im 
Versuch 9—10 Std ohne Wasser leben kénnen, angewiesen allein auf den 
Wasservorrat, den sie im Kiemenraum mit sich tragen. Das ist nur 
moglich, wenn das Atemwasser immer wieder mit Sauerstoff angereichert 
wird. Die Krabben aus der Verwandtschaft von Sesarma, Aratus und 
Goniopsis gehen dabei so vor, daB sie dauernd Wasser aus dem Kiemen- 
raum herauspumpen, so daf es sich in dinner Schicht auf bestimmten 
Teilen der Koérperoberflache verteilen kann. Wenn sich das Wasser so 
im Kontakt mit der Atmosphare mit Sauerstoff gesattigt hat, wird es 
wieder in den Kiemenraum aufgenommen und dient der Respiration. 

-Die Krabben aus der Verwandtschaft von Uca und Ocypode dagegen 
behalten ihr Atemwasser im Kiemenraum; sie pumpen lediglich Luft 
durch das Wasser hindurch und erneuern so den Sauerstoff im Atem- 
wasser. 

In der Natur brauchen die Mangrovekrabben nie solch lange Zeit- 

réume vom Wasser getrennt zu sein, sie kénnen ja immer wieder am 
Grunde ihrer WohnrGdhren den Wasserspiegel erreichen. Bei Flut 
fliichten sie sich in diese Réhren, verschlieBen oft den Eingang noch mit 
einem Schlammpfropf und scheinen nun die Flutzeit dort unten mehr 
oder weniger inaktiv zu verbringen. Der Nahrungsaufnahme gehen sie 
fast nur bei Ebbe auf den trocken liegenden Wattflachen nach, nur 
vereinzelte Beobachtungen weisen darauf hin, daB sie auch bei Flut 
oben bleiben und an der Oberfliche des Schlicks fressen k6nnen. 
_ Dieser Gruppe von Tieren, die zur Flutzeit sich in ihre Réhren ver- 
ziehen, stehen andere Formen gegentiber, die bei Flut nach oben aus- 
weichen. Bei Ebbe leben sie wie die Mangrovekrabben auf den trocken 
liegenden Flachen; wenn das Wasser steigt, klettern sie jedoch an den 
Mangrovestammen empor und halten sich so iiber dem Wasserspiegel 
im Luftraum auf. Von den Krabben ist hier in erster Linie Aratus 
pisoni za nennen, eine Art, die allerdings so stark an das Baumleben 
angepaBt ist, daB sie kaum einmal auf den Schlickboden herunter- 
kommt. Ihre Krallen sind nadelspitz, mithelos klettern die Tiere an den 

Stammen herauf und herunter und selbst bis in die Zweige hinein. Die 
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Aratus-Krabben sind so flach, daB sie in den Spalten unter loser Rinde 
Schutz finden. Wenn man bei Flut versucht, vom Boot aus diese Baum- 
krabben zu fangen, fliehen sie eher in die Baumkronen hinauf, als daB 
sie sich ins Wasser fallen lieBen. Sind sie doch einmal heruntergefallen, 
dann dauert es nicht lange, und sie klettern wieder empor. Auchdie groBen 
roten Krabben der Gattung Goniopiss kann man manchmal bei Flut be- 
obachten, wie sie dicht tiber dem Wasser auf einem Mangroveast sitzen. 

Unter den Fischen sind einige Arten der Gattung Periophthalmus 
am staérksten an das Leben im Luftraum angepaBt: Auch sie wurden in 
der indo-malayischen Mangrove beobachtet, wie sie bei Flut oberhalb 
vom Wasserspiegel an den Mangrovebéumen sitzen; vorwiegend gehen 
sie der Nahrungsaufnahme bei Ebbe nach, wo sie auf dem nassen Boden 
nach Miicken springen. 

Schnecken aus der Gattung Littorina sind aus den Mangrovegebieten 
der verschiedenen Erdteile bekannt geworden. Einer in der Siidsee 
vorkommenden Art hat ABE (1942) eine Untersuchung gewidmet und 
festgestellt, daB diese Tiere bestrebt sind, standig dicht tiber dem Wasser- 
spiegel zu leben. Mit den Gezeiten wandern die Schnecken so an den 
Mangrovestémmen herauf und herunter. Ahnlich verhalt es sich ver- 
mutlich mit dem Amphipoden Orchestia darwinit, der in der brasiliani- 
schen Mangrove vorkommt. 

Derartige Anpassungen an ein Leben im Luftraum treten im Gebiet 
der Mangrove bei zahlreicheren Tieren auf, als in anderen litoralen 
Lebensraumen. Ks ist leicht einzusehen, da gerade die Mangroveregion 
eine solche Lebensweise begiinstigt. Durch das Laubdach der Mangrove- 
baéume wird die Sonnenstrahlung herabgesetzt, bis zum Schlickboden 
dringt meist nur diffuses Licht durch, und der schadliche Anteil an 
ultravioletter Strahlung wird vermindert. Auch die Verdunstung des 
Bodenwassers an der Schlickoberflache ist um vieles geringer als an 
Stellen ohne Mangrovewald. Hierbei kommt noch begiinstigend hinzu, 
daB durch den Wald tiber dem Mangroveschlick der Wind ferngehalten 
wird: Die Luft im Mangrovegebiet ist dauernd wassergesittigt. So sind 
alle Voraussetzungen gegeben, dafi hier Meerestiere in mehr oder weniger 
starkem Anpassungsgrad zum Luftleben iibergehen kénnen. 

3. Sauerstoff. Die Messungen von Trox~t u. DracEnDoRFF (1931) 
ergaben, dafi im Mangroveschlick kein freier Sauerstoff vorhanden ist, 
ahnlich, wie in vergleichbaren Schlickbéden der deutschen Wattenkiiste. 
Nur unmittelbar die Oberflichenschicht, kaum bis zu 1 em Tiefe, ist 
etwas braunlich gefarbt und lat so die Anwesenheit von geléstem 
Sauerstoff vermuten. In dieser Oberflichenschicht lebt die Mikrofauna, 
in einem Milieu also, in dem durch starke Sauerstoffzehrung die Kon- 
zentration an O, herabgesetzt ist, wo aber doch freier Sauerstoff wenig- 
stens in gewisser Menge tiberhaupt zur Verfiigung steht. 
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Schlechter sind die Respirationsbedingungen fiir die Endofauna, also 
im Mangrovegebiet fiir die Oligochaeten der Gattung Rhizodrilus, die 
auch tiefer im Schlick vorkommen. Dort ist so wenig Sauerstoff im 
Bodenwasser gelést, daB er bei Messungen nicht erfaBt wird. Charakte- 
ristisch ist aber, daf gerade bei diesen Oligochaeten ein leuchtend rotes 
Pigment vorhanden ist, wie es ja auch sonst bei Tieren auftritt, die 
unter extrem unginstigen Respirationsverhaltnissen leben, etwa den 
roten Chironomiden-Larven aus der Tiefe eutropher Seen oder bei den 
Capitelliden unter den Polychaeten. Bei Capitella capitata konnten von 
JacuBowa u. Matm (1931) im Versuch noch normale Lebensiu8erungen 
beobachtet werden, nachdem die Tiere 8 Tage lang in Aquarien gehalten 
wurden, in denen freier Schwefelwasserstoff im Wasser gelést war, in 
Konzentrationen bis zu 20 cm’ je Liter. Das rote Blutpigment vermag 
eine verhaltnismafig sehr groBe Menge von Sauerstoff zu binden und 
erméglicht es den Tieren, eine gewisse Zeit auch unter anaeroben Be- 
dingungen zu leben. 


Die Mangrovekrabben, die den weichen, sauerstofffreien Schlick be- 
wohnen (Uca, Ucides), haben sich weitgehend auf Luftatmung umge- 
stellt. Dadurch sind sie nicht nur in der Lage, die Niedrigwasserzeit tiber 
aktiv an der Oberflache des trocken gefallenen Watts zu verbringen, sie 
haben sich dadurch auch weitgehend vom Sauerstoffgehalt des Boden- 
wassers unabhangig gemacht. Sie sind zwar noch auf Wasser angewiesen, 
um ihre Kiemenréume immer wieder damit zu fillen, es ist aber ohne 
groBe Bedeutung, ob das Wasser freien Sauerstoff enthalt oder nicht. 
Im vorigen Abschnitt sind bereits die Mechanismen beschrieben worden, 
die den Mangrovekrabben zur Verfiigung stehen, um ihr Atemwasser 
immer wieder mit Sauerstoff aus der Luft anzureichern. Auch wenn 
eine Krabbe ihren Kiemenraum zunachst mit sauerstoffarmen Wasser 
gefullt hat, dann dauert es doch nicht lange, bis das Wasser mit Sauer- 
stoff gesdttigt ist und fiir die Respiration verwendbar wird. 


Bei Uberflutung ziehen sich viele Mangrovekrabben in ihre Wohn- 
réhren zuriick, die sie in den Schlick gegraben haben. Sie dringen also 
in ein Milieu ein, in dem kein freier Sauerstoff verfiigbar ist. Beob- 
achtungen dariiber, was sie dort unten wahrend der Flut treiben, fehlen 
bisher. Entweder verharren sie dort in einem inaktiven Zustand und 
schriinken ihren Stoffwechsel ein fiir die wenigen Stunden der Uber- 
flutung, oder aber sie atmen in der gleichen Weise wie wihrend der Ebbe- 
periode: Man kann namlich beobachten, da8 Winkerkrabben bei ein- 
setzender Flut eine Portion Schlick ergreifen und damit den Eingang ihrer 
Wohnréhre verstopfen, wenn sie hinabklettern. In der Réhre bleibt 
dann Luft eingeschlossen, und die kénnte fiir die Luftatmung der Krab- 
ben dienen. 
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Man ist versucht, auch das Knallen der Garnelen aus der Gattung 
Alpheus mit den schlechten Respirationsverhaltnissen im Mangrove- 
schlick in einen Zusammenhang zu bringen. Wenn beim Knallen das 
Wasser aus dem Loch wie eine Fonténe herausschieBt, kommt es in 
engen Kontakt mit der Atmosphire und kann sich so mit Sauerstoff 
anreichern und die Respiration der Garnele erleichtern, wenn es wieder 
in das Loch zurickflieBt. 

An den Ufern der Mangrovepriele sind die Respirationsbedingungen 
besser als im eigentlichen Mangroveschlick; hier wirkt sich die Wasser- 
strémung in den Prielen giinstig aus. Ebenso finden die Tiere, die die 
oberen Randzonen der Mangrove bewohnen, keine extremen Bedingun- 
gen im Hinblick auf die Respiration vor. Der Boden ist hier sandig, 
weniger mit organischen Resten durchsetzt und besser durchliiftet. 

Noch besser sind die Respirationsverhaltnisse fiir die Tiere, die die 
Algenbiischel an den Mangrovestémmen bewohnen oder hier sessil vor- 
kommen. Hier umspiilt sie bei Flut das Meerwasser; welches zumindest 
am Beginn der Tide mehr oder weniger gesattigt mit Sauerstoff ist. 

4. Andere im Wasser geliste Stoffe. Nach den wenigen Untersuchun- 
gen, welche bisher durchgefiihrt wurden (S. 653), geben die Mangrove- 
pflanzen in reichem Mae spezifische Stoffe an den Boden ab, Gerb- 
stoffe und giftige Farbstoffe. Gerade die blauschwarze Farbung ist ja 
charakteristisch fiir den Mangroveschlick, ein Farbton, der nicht allein 
durch Hisensulfide hervorgerufen wird. 

Jedes Schlickgebiet im Eulitoral ist von vornherein ein extremer 
Lebensraum, der nur fiir wenige, spezialisierte Tiere optimale Lebens- 
bedingungen bietet. In den Mangrovegebieten kommt zu den Faktoren, 
die allgemein Schlickgebiete auszeichnen, noch der Hinflu8 der Vege- 
tation mit ihren Abscheidungen hinzu. Wenn es anscheinend verschie- 
dene Arten gibt, die charakteristisch fiir Mangrovegebiete sind, die 
aber in vegetationslosen Wattengebieten nicht vorkommen, dann wird 
man vielleicht diese besonderen Gegebenheiten im Chemismus der Man- 
grovebdden dafiir verantwortlich machen kénnen. 

Auffallend ist, wie arm die Mangrovegebiete an Mollusken sind; vor 
allem an Muscheln. Eine Erklaérung dafiir wird man ebenfalls im Chemis- 
mus der Mangrovebéden suchen miissen. In den Oberlaiufen der Man- 
grovepriele ist das Wasser dunkelbraun gefiirbt, die py-Werte sind 
niedrig und zeigen eine saure Reaktion an, die vermutlich im Boden- 
wasser des Mangroveschlicks noch starker ausgebildet ist. Das Wasser 
macht so ganz den Eindruck von Moorwasser. Auch im Bereich lim- 
nischer Lebensraéume zeichnen sich die Moorgewasser mit ihrer sauren 
Reaktion aber durch das Fehlen von Mollusken aus, weder Muscheln 
noch Schnecken kommen hier vor, und auch andere Tiere mit Kalk- 
schalen sind selten. 
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Ich méchte also in dem Fehlen einer reichhaltigeren Molluskenfauna 
in den limnischen Moorgewissern einerseits, im marinen Mangrove- 
bereich andererseits eine Erscheinung sehen, die sich auf vergleichbare 
Faktoren zuriickfiihren 148+. Offen bleibt noch, ob es sich auch im 
Mangrovegebiet dabei um Humussduren handelt, die fiir die saure 
Reaktion des Wassers verantwortlich gemacht werden miissen, oder um 
die organischen Sduren, die von den Mangrovebiéumen abgeschieden 
werden. Die Kalkarmut des Sediments ist auch beiden Lebensréumen 
gemeinsam. FREISE (1938) beobachtete in der brasilianischen Mangrove, 
da8 Mangrovepflanzen begierig aus Molluskenschalen betrachtliche 
Mengen Kalk herauslésen und aufnehmen. 

Zusammenfassend 1a%t sich also feststellen, daB der Mangroveschlick 
fiir Tiere mit Kalkschalen ungiinstige Lebensbedingungen bietet. 

5. Nahrungsstoffe. Die wichtigste Quelle von Nahrungsstoffen im 
Mangrovegebiet ist das Meerwasser, welches zweimal taglich die Man- 
grovewatten tiberflutet. Schon, waihrend das Wasser noch im Mangrove- 
wald steht, fischen sich sessile Tiere, die als Strudler wie Austern und 
Tunikaten oder als Filtrierer wie die Seepocken an den Mangrovebiumen 
angeheftet sind, Planktontiere und -pflanzen und Detritus heraus. 
Ebenso strudelt der Polychaet Manayunkia brasiliensis, der in selbst- 
_gefertigten Réhren an der Oberflache des Mangroveschlicks lebt. 

Beim Kentern des Stromes sedimentiert sich der Ballast an Schweb- 
stoffen, die das Flutwasser in die Mangrovegebiete eingefiihrt hat. Wenn 
das abziehende Wasser mit der Ebbe die Mangrovegebiete freigegeben 
hat, hat sich an der Oberflache des Mangroveschlicks eine diinne Schicht 
frisch sedimentierter Detritus abgelagert, der nun von zahlreichen Tieren 
als Nahrung ausgenutzt wird. An erster Stelle finden sich Mangrove- 
krabben als Epistratiresser: Systematisch arbeiten sie die Schlickober- 
flache in der Nahe ihrer Wohnroéhren durch, so da’ man am Ende der 
Ebbezeit oft kaum einen Fleck findet, der nicht von ihrer Tatigkeit 
zeugt. Nicht nur die Winkerkrabben (Uca), auch die gréBeren Formen 
wie Ucides und Goniopsis sollen sich auf diese Weise erndhren. 

Die Tiere der Mikrofauna, die in der Oberflachenschicht des Sedi- 
ments leben, erndhren sich ebenfalls von den organischen Bestandteilen 
des Sediments. Auch Diatomeenfresser finden hier ihre Nahrung, einer- 
seits unter den Bodendiatomeen, andererseits unter den von der Flut 
abgelagerten Formen. Gerade die Miickenlarven (Ceratopogoninae) 
sollen sich nach den. Beobachtungen von PaInTER (1926) hauptsachlich 
von Diatomeen ernihren, auBerdem viele Nematoden. Andere Ver- 
treter der Mikrofauna leben raéuberisch und fressen kleinere Nematoden. 

SchlieBlich sind als Substratfresser die Tubificiden unter den Oligo- 
chaeten zu nennen, die eingebohrt im Sediment dort die alteren, schon 
friiher abgelagerten Schichten fressen. 


o 


~12 SepasTiaAN ADAM GERLACH: 


Auch die Mangrovebiume selbst dienen einigen Tieren als Ernah- 
rungsgrundlage. Von den Meerestieren ist hier in erster Linie Teredo 
zu nennen. Aber auch die Krabben aus der Gattung Aratus sollen sich 
nach den Beobachtungen von MULLER (1864) von Mangroveblattern 
ernahren, wahrend Sesarma-Krabben verschiedentlich durch Benagen 
der Rhizophora-Keimlinge sogar schidlich geworden sind (S. 672). Eine 
Anzahl von Insekten lebt im morschen Holz, und schlieBlich gibt es 
den Griinen Leguan, der sich von Mangroveblattern ernahrt, wie der 
Mageninhalt geschossener Exemplare beweist (BEEBE 1951). 

Unter den Tieren, die im Mangrovewald selbst zu Hause sind, gibt 
es wenige Rauber. Periophthalmus ernahrt sich nach den Beobachtungen 
von LapIcEs (1950) von Luftinsekten und springt gewandt nach Miicken. 
Zahlreich sind dagegen Rauber als Gaste in der Mangrove. Bei Flut 
dringen Krokodile und Fische aus den Mangroveprielen vor, wahrend 
bei Ebbe zahlreiche Vogel und Raubtiere kommen, um im Mangrove- 
wald nach Krabben zu jagen. Herr Dr. G. Hartmann (Kiel) teilte mir 
mindlich mit, daB in den Mangrovegebieten von El Salvador (Mittel- 
amerika) Krabbenpanzer, hauptsachlich von Uca-Arten, und Schnecken- 
hauser (Cerithidea) als Mageninhalt bei Stelzenlaéufern (Himanthopus 
mexicanus) und Reihern (Butorides virescens und Florida caerulea) ge- 
funden wurden. 


II. Die Mangrove als Lebensraum im Vergleich zum Wattenmeer 


In diesem letzten Abschnitt soll versucht werden, die Stellung der 
Mangrove als Lebensraum unter den litoralen Weichbodengebieten des 
Meeres zu definieren und auf Ubereinstimmungen und Verschiedenheiten 
hinzuweisen. Hs liegt ja nahe, einen Vergleich zwischen den Mangrove- 
gebieten und dem Wattenmeer etwa der deutschen Kiisten durchzu- 
fiihren. Der Gedanke einer weitgehenden Ubereinstimmung beider 
Bereiche ist meines Wissens bisher nur von ERICHSON in einer unpubli- 
zierten Arbeit (1921) naher ausgefiithrt worden: ,,In der Tat sind die 
Mangroven letzten Endes ja auch nichts weiter als Wattengebiete, die 
einen Pflanzenwuchs tragen. Auch an der Nordseekiiste sind die Watten 
Gebiete, die einen gewissen Schutz durch worgelagerte Inseln genieBen, 
soweit sie nicht die inneren. Teile von Meerbusen und Buchten aus- 
fiillen.“ 

1. Topographie. In dieser Betrachtung soll von der Riff-Mangrove 
abgesehen werden; es wird nur der Typ von Mangrovelandschaft be- 
handelt, den man als Schwemmland-Mangrove charakterisieren kann. 
Hier kann man wiederum (Wa.tTER u. STEINER 1936) unterscheiden 
zwischen der Flu8miindungs-Mangrove und der Kiisten-Mangrove. Die 
Flu8mimndungs-Mangrove ist ausgepragt vor allem in den Deltas und 
Astuarien von Fliissen, der Einflu8 von SiiB- und Brackwasser herrscht 
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hier demzufolge mehr oder weniger stark vor, und das abgelagerte 
Sediment hat seinen Ursprung zum iiberwiegenden Teil in der Flu8- 
triibe, die sedimentiert wird, einerseits durch die Verlangsamung der 
Stromgeschwindigkeit als Folge der Aufstauung bei Flut, andererseits 
durch die coagulierende Wirkung der Meeressalze bei der Mischung von 
FluB- und Meerwasser. Dagegen findet sich die Mangrove in der Form 
der Kiisten-Mangrove als mehr oder weniger geschlossener Saum, der 
unabhangig von groBeren Fliissen die Kiiste begleitet, etwa so, wie es 
in besonders weitrdumiger Weise an der Ostkiiste Javas der Fall zu 
sein scheint (Foxwortuy 1910). 

An der brasilianischen Kiiste gibt es Flu8miindungs-Mangroven, 
etwa am Rio Itanhaen, aber ausgesprochene Kiisten-Mangroven sind 
mir nicht bekannt. Die meisten Mangrovegebiete, die ich untersuchte, 
stellen einen 3. Typ dar, den man als Lagunen-Mangrove bezeichnen 
konnte. Charakteristisch hierfiir ist, daf die Mangrovegebiete im 
Schutze von Nehrungen und Strandwallen entstehen, wie sie durch 
Kiistenversetzung und Parallelstrom vor allem an Flachkisten ent- 
stehen. Besonders giinstig fiir die Ausbildung der Mangrove ist es, wenn 
daneben eine Hebung des Landes einhergeht. Auch Fliisse koénnen die 
Bildung unterstiitzen, wie es bei Cananéia etwa durch den Rio Ribeira 
de Iguape der Fall ist, aber die Ausdehnung der Mangrovegebiete steht 
in keinem Verhaltnis zur heutigen GroBe und Wasserfiihrung dieses 
Flusses: In erster Linie gestaltet die Meeresstromung die Kiiste. Ahn- 
liche Mangrovebildungen beschreibt Wry (1953) aus El Salvador; 
die wichtigste Bedingung fiir die Entstehung dieser Mangrovegebiete 
ist eine Nehrung (FREYBERG 1930, ERicHson 1921). Es ist aber auch 
moglich, daB sich diese Nehrung als Korallenriff aufbaut, und daB sich 
die Lagunen-Mangrove im Schutze dieses Riffs bildet. 

Die europdischen Wattenmeergebiete sind in 4hnlicher Weise ent- 
weder in den Flu8mindungen oder im Schutze von Nehrungen ausge- 
bildet. Dabei ist es gleichgiiltig, ob die Nehrung richtig als Landzunge 
ausgebildet ist, etwa bei den Watten in der Bucht von Arcachon, oder 
ob sich eine Inselkette schiitzend vor das Wattenmeer legt wie an der 
friesischen Kiste. - 

Der Mangrove und dem Wattenmeer ist gemeinsam, daf sie nur 
solche Kistenbezirke einnehmen, die von der Gewalt der Brandung 
geschiitzt sind. 


2. Héhenlage. Im Gebiet von Cananéia findet sich die Mangrove- 
vegetation in ihrer typischen Ausbildung von etwa 20cm unter bis 
20 cm iiber der Linie des mittleren Hochwassers. Vergleicht man damit 
die Vorlandvegetation der Nordseekiiste, dann findet man in diesem 
Héhenbereich (30 cm unter bis 10 cm iiber dem mittleren Hochwasser) 
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die Zone des Quellers, Salicornia herbacea, und dariiber (von der mitt- 
leren Hochwasserlinie bis 50cm dariiber) die Zone des Andelrasens 
(Puccinellia maritima) (WOHLENBERG 1933). 

3. Substrat. An den typischen Standorten im Mangrove-Wald ist das 
Sediment ein Schlick mit Beimischung von feinem Sand. Das ist der 
gleiche Boden, wie er sich auch an vergleichbaren Stellen innerhalb des 
Wattenmeeres an den deutschen Kiisten findet. Genausowenig, wie 
die Mangrovevegetation jedoch auf ein bestimmtes Sediment zu ihrem 
Gedeihen angewiesen ist, genausowenig kommt der Queller und der 
Andel ausschlieBlich auf solchem Schlick vor. Beide besiedeln auch 
entsprechende Sandflachen. 

Der Gehalt an organischer Substanz ist im Mangroveschlick ahnlich 
wie im Wattenschlick. Linke (1939) gibt als mittleren Gehalt fiir den 
Schlick der Wattenkiiste 10%, fiir den Sandschlick 4% an, ahnliche 
Werte wurden auch in Mangrovegebieten gemessen (S. 650). Allerdings 
zeichnen sich die Mangrovebéden dadurch aus, da betrachtliche Teile 
der organischen Substanz in Form von Holz vorliegen. 

Der Kalkgehalt ist dagegen im Wattenschlick viel hoher als in 
Mangrovegebieten. Nach den Messungen von Linke kommt er im Wat- 
tenmeer etwa dem Gehalt an organischer Substanz gleich. Dagegen fand 
ich in Mangrovebéden nur einen Kalkgehalt von etwa 0,1% des Trocken- 
gewichts. 

AuBerdem werden die Mangrovebéden durch den Gehalt an Gerb- 
stoffen und organischen Farbstoffen charakterisiert, die von den Man- 
grovepflanzen abgeschieden werden und den Wattengebieten fehlen. 
Ubereinstimmend ist in beiden Lebensréumen dagegen der Mangel von 
freiem Sauerstoff und eventuell die Anwesenheit von Schwefelwasser- 
stoff, abgesehen von der Oberflachenschicht. 

4. Im Wasser geliste Stoffe. Der Salzgehalt im Bodenwasser und auch 
im Uberflutungswasser ist nicht nur in verschiedenen Mangrovegebieten 
sehr unterschiedlich, er schwankt auch im gleichen Gebiet in sehr weiten 
Grenzen. Das gleiche gilt fiir die europdischen Wattengebiete, besonders 
fiir die, die im Mindungsgebiet gréBerer Fliisse liegen, etwa am Rhein 
oder der Elbe. 

Dagegen scheint das Wasser in Wattengebieten viel reicher an Sauer- 
stoff zu sein als in der Mangrove: Linke (1939) und WoHLENBERG (1937) 
maBen an der deutschen Kiiste im Uberflutungswasser Werte bis zu 
200% der Sattigung. Ein so hoher Gehalt an geléstem Sauerstoff kann 
dort durch die Assimilationstatigkeit der Planktonalgen hervorgerufen 
werden. In den Mangrovegebieten wird die Sonnenstrahlung einerseits 
durch das Laubdach der Mangrovebiume, andererseits durch die braune 
Farbe des Wassers vermindert. Deswegen wohl kommt es hier nicht zu 
so reicher Entwicklung von Algen. 
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Kin weiterer Unterschied ist, daf in den Mangrovegebieten, vor 
allem im Oberlauf der Mangrovepriele, die Reaktion des Wassers sauer 
ist; dagegen betrigt im Wasser des deutschen Wattenmeeres das py 
Ganebuliols mehr als 8. 

5. Klima. Mangrove-Gebiete gibt es fast ausschlieBlich an den Kiisten, 
die im tropischen und subtropischen Bereich sich finden. Die Mangrove 
wird kiimmerlich in solchen Gebieten, wo die mittleren Temperatur- 
schwankungen einen Wert von 10°C iiberschreiten, sie verschwindet 
bei mehr als 15—20° C Schwankungen oder in Gebieten, in denen die 
absoluten Temperaturschwankungen mehr als 30°, sehr selten iiber 40° 
betragen (ERIcHsSon 1921). AuBerdem sind verhaltnismaBig hohe Nieder- 
schlagsmengen zum Gedeihen der Mangrove erforderlich. 

Demgegeniiber liegen die Wattengebiete der deutschen Kiiste in der 
gemaBigten Zone mit ihren viel geringeren Temperaturen, héheren 
Schwankungen und geringeren Niederschligen. Dazu kommt in den 
Wintern der Einflu8 des Hises, der groBe Teile der Besiedlung auf den 
Wattenflachen zerstéren kann. 

6. Vegetation. Schon in der Definition liegt begriindet, daB die Vege- 
tation der Hauptunterschied zwischen Mangrove und Wattenmeer ist: 
hier ein mehr oder weniger geschlossener Wald mit hohen Stémmen oder 
Biischen, dort ein lichter, niedriger Bestand von Queller oder die Andel- 
wiese. ; 

Die Mangrovebéume wirken nun in sehr verschiedenartiger Weise als 
Faktor auf den Lebensraum Mangrovegebiet ein. Das geschlossene Dach 
der Laubkronen schiitzt den Mangroveschlick sowohl vor den Sonnen- 
strahlen als auch vor dem Wind: Dadurch wird die Austrocknung des 
Schlicks zur Niedrigwasserzeit verzogert und die Luft tiber dem Boden 
ist immer wassergesdttigt. Auf dem offenen Watt oder im lichten 
Quellerbestand kann dagegen der Wind ungehindert iiber die feuchte 
Oberflache streichen, und im Verein mit der Sonnenstrahlung kommt es 
zu einer starken Verdunstung. Weiter ist an den schadigenden Einflu8 
der ultravioletten Strahlung zu denken, die im ungeschiitzten Watt 
iiberall ungehindert bis zur Oberflaiche des Schlicks vordringt. 

Eine zweite wichtige Rolle spielen die Mangrovebéume als Humus- 
bildner. Jedes Jahr verfallt im Mangrovewald eine betrachtliche Menge 
an organischer Substanz, meist Holz, das in den Mangroveschlick ein- 
gebettet wird. Die Auflandung der Mangroveflichen wird dadurch 
beschleunigt. Dagegen bringen die Quellerbestiénde im Wattenmeer 
vergleichsweise geringe Mengen organischer Substanz in den Boden, 
obwohl man hier beriicksichtigen muB, daB an der Nordseekiiste der 
Queller eine einjahrige Pflanze ist. 

SchlieBlich aber stellen die Laubkronen und die Staémme der Man- 
grovebaume einen eigenen, vom Meer ziemlich unabhangigen Lebensraum 
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fiir Epiphyten und Tiere dar, der den Wattengebieten fehlt. Die niedrige 
Queller- und Andelvegetation wird ja von etwas héheren Fluten voll- 
stindig bedeckt und gibt nur fiir solche Tiere Lebensméglichkeit, die 
die Uberflutung mit Salzwasser vertragen. 

Aber auch in diesem eulitoralen Bereich, der regelmaBiger Uber- 
flutung ausgesetzt ist, bieten die Mangrovebaume einer Besiedlung andere 
Chancen als Queller und Andel. Im Mangrovewald stellen die Stamme 
und Stelzwurzeln das Substrat fiir eine Hartbodenfauna und -flora dar, 
fir Algen, Austern und Seepocken. In der Mangrove sind also Weich- 
bodenfauna des Schlicks und Hartbodenfauna der Mangrovestamme 
regelmaGSig im gleichen Gebiet vergesellschaftet, wahrend im Watten- 
meer die Hartbodenfauna nur als Assoziationsfragment an einzelnen 
Stellen, Muschelbanken, Steinen, Pfahlen vorkommen kann. 

7. Landgewinnung. Sowohl die tropischen Mangrovegebiete als auch die 
Wattengebiete der Nordsee sind immer wieder als Landschaften verstanden worden, 
die im Begriff sind, durch allmahliche Aufschlickung Festland zu werden. An vielen 
Stellen hat der Mensch diesen Vorgang unterstiitzt, hat Deiche gezogen und durch 
Entwasserung fruchtbares Land gewonnen, welches bei Acker- oder Weidewirt- 
schaft hohe Ertrage liefert. In den Tropen wurden aus eingedeichten Mangrove- 


flachen Fischteiche (BRowN u. FiscHER 1920), Zuckerrohrplantagen (HOLDRIDGE 
1939) oder Bananenpflanzungen (CHEVALIER 1929, HuncKk 1956). Beim Reisanbau 
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waren die Erfolge nicht immer befriedigend, das fiihrt Dent (1947) auf die hohe — 


Aciditét des Bodens und auf giftige Hisensulfatverbindungen zuriick, die sich 
unter dem Hinflu8 der Mangrovepflanzen gebildet hatten. 

Uber die Rolle, welche die Vegetation beim natiirlichen Anlandungsprozef 
spielt, gehen die Ansichten weit auseinander. Einerseits wird der Vegetation jeder 
sedimentationsférdernde HinfluB abgesprochen (STEENIS 1941), andererseits werden 
die Mangrovebiume treue Helfer des Menschen im Kampf mit dem Meer genannt 
(VaucHam 1910), die mit dem Geflecht ihrer Stelzwurzeln wie ein Sieb die feinen 
Sinkstoffe zuriickhalten. Das ist ein unhaltbarer Vergleich, denn mit einem Sieb 
kann man naturgemaé8 nur solche Teilchen zuriickhalten, die die Maschenweite 
iibertreffen. Nach Ansicht von ERricHson (1921) hemmen die Mangrovewurzeln 
das Wasser in seiner Geschwindigkeit und veranlassen so, daB die Sinkstoffe sedi- 
mentiert werden. Aber WoHLENBERG (1933) hat nachgewiesen, daB etwa einzeln 
stehende Quellerpflanzen eher zur Erosion als zur Schlicksammlung Anla8 geben, 
weil Strudel entstehen und dadurch die Wassergeschwindigkeit um die flame 
herum erhéht wird und sich Auskolkungen bilden. 

Nur dann, wenn der Queller in dichten Bestainden auftritt, wirkt er sedimenta- 
tionsfordernd, indem er zwischen seinen Stengeln ein Stillwassergebiet schafft, 
welches zwar die Flut- und Ebbestr6mungen kaum beeinfluBt, welches den Boden 
aber vor Wellenbewegungen weitgehend schiitzen kann. ’ 


In diesem Sinne diirfte sich auch die Mangrovevegetation in erster 
Linie auswirken. Die Baumkronen halten den Wind ab; wenn bei Hoch- 
wasser sinkstoffreiches Wasser tiber dem Mangroveschlick steht, wird 
die Wasseroberflache vom Wind nicht getroffen. Abgesehen von den 
Strémungen, die beim Steigen und Fallen des Wassers entstehen, ist das 
Wasser ruhig, die Sinkstoffe sinken zu Boden. AuBerdem setzt die 
Mangrovevegetation der Erosion Widerstand entgegen. Das Gewirr der 
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Stelzwurzeln von Rhizophora wirkt wie ein Wellenbrecher, und wie 
Faschinen durchsetzen die Pneumatophoren von Avicennia und Lagun- 
cularia den Boden (Abb. 16). Selbst den Hurrikans sollen die Mangrove- 
gebiete oft Widerstand leisten kénnen, dann wird mehr Sediment ein- 
gespiilt als fortgeschwemmt (Davis 1938). 

Kin Beispiel fir den Wert der Mangrovewiilder fiir die Festlegung 
des Schlicks gibt FrErsE (1931) fiir die Bucht von Rio de Janeiro. Vor 
1908 nahmen hier Mangrovewalder 430 km? ein. Durch Sanierungs- 
arbeiten und durch die Tannin-Industrie wurden 60% dieser Landschaft 
in 20 Jahren verandert und in ihrem Charakter als Mangrove zerstért. 
Allein 55—58 km? Land sind in dieser Zeit verspiilt worden, Land, 
welches vordem von Mangrovevegetation bedeckt und in Auflandung 
begriffen war. 

Abgesehen davon, daB die Mangrovevegetation dermafen die Sedi- 
mentation begiinstigt, liefert sie auch selbst einen gewissen Anteil an der 
Bodensubstanz. Mangroveholz ist meist schwerer als Wasser, abge- 
brochene Stimme, Aste und auch Blatter sinken zu Boden und bleiben 
den Mangrovesedimenten erhalten (CuRTIS 1888). Ein Beweis fiir die 
Bedeutung, die solche im Biotop selbst produzierten organischen Boden- 
bestandteile haben, sind die Lagerstaétten von Mangrovetorf, die sich 

‘an giinstigen Stellen bilden (Davis 1940, BreLie und TrEIcHMULLER 
1953). 

Zusammenfassend laBt sich sagen, daB Mangroven nur in solchen 
Gebieten optimal gedeihen, die auf Grund hydrographischer und topo- 
graphischer Faktoren als Sedimentationsgebiete gekennzeichnet sind. 
Dort férdern sie die Anlandung durch Erosionsschutz, durch Produktion 
organischer Substanz und dadurch, daf in ihrem Schutz ein Stillwasser- 
gebiet entsteht. Durch den Bau ihres Wurzelsystems sind die Mangrove- 
baume in der Lage, mit der Anladung und Erhéhung der Schlickober- 
flache Schritt zu halten (TRoLL u. DRaGENDORFF 1931). Die Vegetation 
wirkt nur hemmend oder férdernd, der eigentliche AnlaB der Auflan- 
dung sind physiko-geographische Faktoren (EcierR 1948, WILHELMY 
1955). 

Die Angaben iiber das Ausmafi der Anlandung in verschiedenen Mangrove- 
gebieten gehen naturgem&B auseinander. Auf Java soll sich das Land jahrlich 
bis zu 23m weit vorschieben (Harms 1929); im Experiment fanden TROLL u. 

DRaGEnporFF (1931) eine Aufschlickung von 1,2—3 mm im Monat. In der Bucht 
von Rio de Janeiro hat sich nach OLIverra und Krav (1953) eine bestimmte Stelle 
seit 1914 um jahrlich durchschnittlich 2,38 m vorgeschoben; Fretsp (1931) gibt 
die Aufschlickung fiir dieses Gebiet mit 2—3 mm im Jahr an. 

Abgesehen von dem Wert, den viele Mangrovegebiete nach ihrer Eindeichung 
als landwirtschaftlich genutzte Flichen shaben, werden die Waldbestaénde der 
Mangrove forstwirtschaftlich genutzt. So stehen in den Mangrovewaldern Ost- 
afrikas auf 1 ha durchschnittlich 100—200, ausnahmsweise bis zu 400 Festmeter 
an nutzbarem Holz (HarrerR 1939). Auch die Gerbstoffe, die in Mangrovepflanzen 
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enthalten sind, werden genutzt. Die brasilianische Rhizophora mangle enthalt in 
Holz, Rinde und Blattern etwa 30—35% an Gerbstoffen (FrEIsz 1932). ALTROCK 
(1897) und Fretsx (1934) beschreiben, daB in Brasilien auch die Blatter zur Gerb- 
stoffgewinnung herangezogen werden. Weitere Angaben iiber die Verwertung der 
Mangrovepflanzen fiir den Menschen finden sich in den Arbeiten von Bowman 
(1917), Watson (1928) und Sitverra (1937). 


In verschiedenen Gebieten hat man die geschlagenen Mangrovewalder wieder 
aufgeforstet, so wurden allein in den Mangrovegebieten von Kenya jahrlich mehr 
als 1 Million Keimpflanzen ausgepflanzt (GRaHAM 1931). Nicht nur Rhizophora, 
auch Avicennia konnte verpflanzt werden (HoLDRIDGE 1939). Rhizophora hat man 
auch als Erosionsschutz an Dammen gepflanzt (Bowman 1917, CasE 1938). 

SchlieBlich sei noch die Rolle der Mangrovegebiete als Aufwuchsplatze fir 
Jungfische erwahnt, die vor allem Fretsx (1931, 1934) betont. An Hand der Fische- 
reistatistik wird versucht zu beweisen, da8 nach der Vernichtung weiter Mangrove- 
bestande in der Bucht von Rio de Janeiro nicht nur die Ertrage in einem Zeitraum 
von 20 Jahren auf die Halfte gesunken sind, sondern daB auch die Qualitat des 
Fischfleisches und die DurchschnittsgréBe der Fische zuriickgegangen ist. 


8. Tierwelt. a) Makrofauna. 
Im Mangroveschlick Im Wattenschlick 


Strudler |Kommen kaum vor, allenfalls|Treten nur in den ganz weichen 
waren die Polychaeten Polydora| Schlickzonen zuriick, sind in 


und Manayunkia zu nennen etwas sandigeren Gebieten hau- 
fig, wie die Muscheln Cardiwm 
und Mya 
Epistrat- | Sehr haufig die brachyuren Krebse | Die Muschel Scrobicularia, die 
fresser wie Ucides, Uca und Goniopsis,| mit ihren langen Siphonen die 


auBerdem eventuell noch Nereis; Schlickoberfliche abpipettiert, 
der Amphipode Corophiuwm, der 
Polychaet Nereis 


Substrat- | Nur Tubificiden unter den Oli- | Unter den Oligochaeten vor allem 
fresser gochaeten beobachtet (Rhizo-| Peloscolex, dazu Polychaeten 
drilus, Peloscolex, Limnodrilus) aus der Familie der Capitelliden 
(Heteromastus). In etwas san- 
digeren Watten Arenicola 


Rauber | Periophthalmus dauernd im Le- | Nephthys unter den Polychaeten, 
bensraum, dazu als Flutgiaste| dazu als Flutgiste Fische ( Plew- 

weitere Fische (Mugil, Sphe-|  ronectes, Gobius) und Garnelen 

noides) und Garnelen (Peneus), (Crangon), als Ebbegaste Mé- 

als Ebbegaste Stelzvégel und| wen und Limosen 

Raubtiere 


Diese Gegentiberstellung der Tierwelt des Mangroveschlicks mit der- 
jenigen des Wattenschlicks der Nordseekiste zeigt, daB zwar die gleichen 
Ernahrungstypen beiden Gebieten gemeinsam sind, daB sie aber ver- 
schieden haufig verbreitet sind. Im Wattenschlick treten vor allem 
Tiere in den Vordergrund, die eingebettet im Schlick liegen und mit dem 
freien Wasser nur durch den Ausgang ihrer Wohnréhre oder durch 
Siphonen in Verbindung stehen. Dagegen kommen die Krabben, welche 


——— = 


— eT 


Die Mangroveregion tropischer Kiisten als Lebensraum 719 


fiir die Mangrovegebiete charakteristisch sind, aus ihren Léchern heraus 
an die Oberflache und verbringen nur die Ruhezeit am Boden der Wohn- 
rohren, 


Kine Erklarung fiir das Zuriicktreten von Muscheln, welche im Wat- 
tenmeer als Strudler und Epistratfresser die gréBte Rolle spielen, kann 
wohl in der hohen Aziditéat der Mangrovegebiete gesehen werden, die 
kalkschaligen Organismen die Existenz erschwert. Schwieriger ist zu 
verstehen, warum nicht auch im deutschen Wattenmeer Krabben vom 
Typus der Winkerkrabben auftreten. Es handelt sich bei diesen amphi- 
bisch lebenden. Meereskrabben um Tiere der warmeren Kiisten, die 
gerade noch den siidlichen Teil der USA und von Spanien und Portugal 
bewohnen. Aber schon hier ver- 
bringen sie den kalteren Teil des 
Jahres verborgen in ihren Héh- 
len, halten also gewissermafBen 
einen Winterschlaf, und erst die 
warmen Strahlen der Friihlings- 
sonne locken sie wieder an die 
Oberflache des Strandes (Hyman 
1930). Nur bei den Temperaturen 
tropischer und _ subtropischer 0 m0 


400 600 800 1000 
Gebiete kénnen sie ihr hurtiges Lndividvenzah! 
Leben fiihren. Abb. 25. Diagrammatische Darstellung vom 


Z Verhdltnis zwischen der Zahl der gesammelten 
Abgesehen von diesen Unter- tnaividuen und der Zahl der so gefundenen 


schieden in der Besiedlung, die Nematodenarten, einerseits im Mangrove- 
A : é schlick von Cananéia, andererseits im 
ja allein den Schlickboden als  wWattenschlick der deutschen Nordseekiiste 
Lebensraum betreffen, zeichnen 

sich die Mangrovegebiete dadurch aus, daB die Mangrovebaéume selbst 
Lebensraum fiir eine Tierwelt sind. Dies ist in friiheren Abschnitten 
bereits ausgefiihrt worden: Einerseits lebt eine marine Hartboden- 
fauna an der Basis der Stémme und Stelzwurzeln der Mangrovebéume 
und an den Algen, die hier wachsen, andererseits belebt eine vorwie- 
gend sich aus Landtieren zusammensetzende Fauna das Mangroveholz 


und die Laubkronen der Mangrovebaume. 


b) Mikrofauna. Kin Vergleich der Mikrofauna des Mangroveschlicks 
mit derjenigen des Wattenschlicks mu sich mangels anderer Daten 
auf meine eigenen Untersuchungen in der Mangrove von Cananéia und 
auf die Arbeiten Kieler Zoologen und die Veréffentlichung von DE Vos 
u. REDEKE (1941) iiber die Fauna der Nordseewatten beschranken. 


Turbellarien sind sowohl im Mangroveschlick wie auch im Schlick 
des Wattenmeeres nur sparlich vorhanden, wie ja REMANE (1933) ganz 
allgemein die Schlickzonen des Meeresbodens als solche Lebensraume 
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kennzeichnet, die Wimperorganismen verhaltnisma%ig ungiinstige Le- 
bensmoglichkeiten bieten. 

Dagegen wurden freilebende Nematoden in beiden Gebieten in ziem- 
lich groBer Artenzahl gefunden und ermdglichen einen recht guten 
Vergleich. Bei einer Gegeniiberstellung miissen von den eulitoralen 
Lebensréiumen der deutschen Nordseekiiste die echten Schlickgebiete als 
verhaltnismaBig ungiinstig fir die Nematodenbesiedlung hingestellt 
werden (GERLACH 1953); die mittlere Artenzahl in den untersuchten 
Proben liegt bei 10, insgesamt kamen 26 Arten in Schlickgebieten vor. 
Vergleicht man nun mit dieser Wattenmeer-Fauna die Fauna der brasi- 
lianischen Mangrove (Abb. 25), dann kann man feststellen, daB die 
mittlere Artenzahl 12,5 betragt und daB insgesamt 42 Nematodenarten 
im Mangroveschlick vorkommen. Daraus den Schlu8 zu ziehen, die 
Mangrovegebiete béten der Nematodenfauna giinstigere Lebensbedin- 
gungen, ware jedoch verfriiht. Untersuchungen, die noch nicht abge- 
schlossen sind, scheinen zu zeigen, daB auch in anderen vergleichbaren 
Lebensraéumen des Litorals, etwa am Sandstrand, in den tropischen 
Gebieten Brasiliens mehr Arten vorkommen als an den deutschen 
Kiisten. Immerhin zeigen diese Zahlen, daB die Lebensbedingungen im 
Mangroveschlick fiir die Nematoden wohl nicht ungiinstiger sind als 
im Wattenschlick. Der schadigende Einflu8, den eventuell die von den 
Baumen abgegebenen Gerbstoffe und Farbstoffe und die daraus resul- 
tierende hohe Aziditat haben, wird durch die giinstige Veranderung des 
Mikroklimas ausgeglichen, welche die Folge des schiitzenden Laub- 
daches ist. 

Ich hatte leider keine Gelegenheit, an der brasilianischen Kiiste einen 
echten Wattenschlick zu untersuchen. Hs liegt ja in der Natur der Sache, 
daB an einer tropischen Kiiste tiberall dort, wo im Gezeitenbereich wei- 
cher Schlick sedimentiert wird, die Bedingungen auch so sind, daf ein 
Mangrovewald das Gebiet iiberdeckt. So kénnen vegetationslose 
Schlickflachen also eigentlich nur dort vorkommen, wo der Mensch die 
Mangrove vernichtet hat; hier treten aber dann Folgeprozesse ein, 
starke Faulung oder Verkrustung der Oberfliche, so daB diese Zonen 
fiir einen Vergleich ausfallen. Einige Proben aus vegetationslosen 
Schlick- oder doch Sandschlick-Watten sind in Tabelle 13 mit ihrer 
Nematodenfauna zusammengestellt worden. Hier sollen noch Proben 
angeftihrt werden, die im sandigen und sandschlickigen Watt von Porto 
Novo bei Caraguatatuba, etwa 100 km noérdlich von Santos, gesammelt 
worden sind. Dieses Watt liegt in einer Bucht, ist aber gegen das Meer 
offenbar nicht so geschiitzt, daB hier Mangrovevegetation gedeihen 
wurde (Tabelle 20). 

Im Watt von Porto Novo kommen zahlreich solche Nematodenarten 
vor, die auch die Mangrovegebiete von Cananéia besiedeln. Allerdings 
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handelt es sich ausschlieBlich um Formen, die in Cananéia nicht auf die 
eigentliche Mangrovezone beschrankt sind, vielmehr auch in den Prielen, 
an den Prielufern und in der Randzone der Mangrove auftreten, also 
um Arten, die als Weichbodenbewohner im weiteren Sinne charakteri- 
siert wurden (Gruppe VI, S. 666 u. 682). 

Solche eurytopen Weichbodenbewohner sind in ihrer Verbreitung 
nicht auf die tropische Kiiste Brasiliens beschrankt, manche kommen 
vielmehr z. B. auch an der deutschen Wattenkiiste vor: Die Arten 


Tabelle 20. Die Nematodenfauna des sandigen Watts von Porto Novo 
bet Caraguatatuba 


Die Proben 19—21 wurden dort am grobsandigen Prallhang gesammelt. Die 
Arten der Gruppe VIII, die hier vorkommen, sind typische Bewohner des Kiisten- 
grundwassers und des Prallhangs: Omicronema litoriwm Cops, Mesacanthion rigens 
nom. nud., Synonchium obtusum Coss, Dolicholaimus nudus STEKHOVEN und 
Hurystomina terricola (Dr May). 


Sandwatt, Probe Nr. : : ene. 
| ¢ 
257| 5 | 23/10) 22/16/17 | 18] | s 
I| Theristus macroflevensis 
| Desmodora cuzca. ... . 
Oncholaimium cobbi. . . . 188 | 14 137 |18 | 5 
| Theristus setosus . . ear 185) 12-3 2 
Oxystomina brasiliensis . . 1D 3 
V1| Polygastrophora septembul. Couly G 
+ | Paracanthonchus paucipap. SOG Sale Grie Leal 
VII| Viscosiasp........ 50 | 2 
TROUSI BD ce Set. is 63 | 2 
Sabatieria praedatrix . . . 38 | 2 
Halichoanolaimus 14 papill. 38 | 1 
Spirina campbelli eis 25 | + 
Adoncholaimus sp... . . 13 )+ 11 
V| Dorylaimus sp. .... . : elt 
Omicronema litorium . . . 95 |+ 13 
Mesacanthion rigens 10 | 1 |25 
VIIL] Synonchium obtusum. . . 1 26 
Dolicholaimus nudus . . . ik 6 
Eurystomina terricola. . . 13 
Prochromadorella sp. .-.. 5 
| Zahl der Individuen . . . | 91 | 30/99 | 56 | 73 | 82 |101| 68 93 |43 |86 


Theristus setosus, Anoplostoma viviparum, Halalaimus longicollis, 
Sphaerolaimus gracilis, Terschellingia communis und longicaudata sind 
auch an den deutschen Kiisten vertreten, davon Anoplostoma, Theristus 
und Sphaerolaimus oft haufig im eulitoralen Wattenmeer, Paracyatho- 
laimus paucipapillatus am Mittelmeer. Andere Arten sind nicht so weit 
verbreitet, es ist aber bemerkenswert, da nah miteinander verwandte 
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Formen einerseits in der brasilianischen Mangrove, andererseits im deut- 
schen Wattenmeer vorkommen: Oncholaimiwm cobbi und oxyure, Poly- 
gastrophora septembulba und attenuata, Nannonchus granulatus und Tri- 
pyloides marinus; im ganzen fallt so eine groBe Ahnlichkeit im Bild 
der Fauna auf. 


Allerdings handelt es sich bei allen diesen Arten nur um diejenigen 


mit weniger spezifischen Lebensanspriichen. Die Charakterarten der 7 


eigentlichen Mangrove haben abgesehen von Nannonchus' granulatus 
keine Vertreter in deutschen Wattengebieten, Arten wie Sphaerolaimus 
lodosus und lamasus, Anoplostoma subulatum und Zygonemella striata 
stehen recht isoliert in ihrem Auftreten. Es ist aber noch die Frage, 
ob diese Tiere Schlickbewohner im oberen Eulitoral sind oder ob sie 
spezifische Bewohner der Mangrove mit ihren besonderen Umweltver- 
haltnissen sind, eine Frage, die ich nicht beantworten kann, weil ich in 
Brasilien keine entsprechenden Schlickwatten ohne Mangrovevegetation 
traf. 

Hier muB8 noch auf die groBe Ahnlichkeit im Habitus hingewiesen werden, 
die zwischen der haufigsten und in vieler Hinsicht charakteristischen Art der 
Mangrove, Zygonemella striata, und der Charakterart der deutschen Schlickwatten, 
Theristus oxycerca besteht. Beide Formen haben einen gedrungenen, spindel- 
formigen K6érper mit spitz verjimgtem, am Ende zylindrischem Schwanz, so daf 
man sie auf den ersten Blick verwechseln méchte. Obwohl beide Arten der gleichen 
Familie, eventuell der gleichen Gattung (Theristus) angehéren, werden sie doch 
durch groBe Unterschiede im Bau des Kopulationsapparates getrennt. Hier hat 
sich also wohl unabhangig in einer Gattung oder der Verwandtschaft einer Gattung 
der gleiche Lebensformtypus herausentwickelt, der diese Schlammbewohner kenn- 
zeichnet, 

Von den Polychaeten gehért Manayunkia brasiliensis zu den Ver- 
tretern der Mikrofauna, die fiir Mangrovegebiete anscheinend typisch 
sind. Im Wattenmeer der hollindischen Kiste (DE Vos u. REDEKE 
1941) lebt eine verwandte Art, VM. aestuarina, die auch an den deutschen 
Kisten auf Weichboden im Brackwasser haufig ist. 


Bei den Oligochaeten fallt auf, daf& sowohl dem Mangroveschlick als 
auch dem deutschen und. hollandischen Schlickwatt vor allem Tubitfi- 


ciden angehéren; Arten der Gattungen Peloscolex und Rhizodrilus kom- 
men in beiden Gebieten vor. 


Auch bei den Harpacticiden unter den Copepoden lassen sich die 
entsprechenden Faunen gut vergleichen. Es sind in erster Linie Ver- 
treter der Familie der Cletodidae, die im Mangroveschlick vorkommen 
(Enhydrosoma, Nannopus). Nannopus palustris lebt aber auch im 
Schlickwatt der holldéndischen (DE Vos u. REDEKE 1941) und deutschen 
(Noopr 1953) Kiisten, zusammen mit den Hnhydrosoma-Arten longi- 


furcatum und gariense. Die 3 Formen sind Charakterarten im Schlick- 
watt. 
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Solche Ahnlichkeit in der Besiedlung von Mangrove und Schlickwatt 
148+ sich auch bei den Ostracoden feststellen: 


Watt 
bei Porto Novo 


Mangroveschlick Nordseeschlick 


Cyprideis multidentatus multidentatus HARTM. litoralis (BRADY) 
Cytherura gerlachti Hart™. | cancellea HARTMANN gibba (MULuER) 
cellulosa (NORM.) 
Paracythere elongata Harrm. | elongata HARTMANN — 
punctata HARTMANN 


SchlieBlich sei erwahnt, daB die Nacktschnecke Alderia uda Marcus 
(1956) im Mangrovegebiet von Santos und Cananéia mit Griinalgen ver- 
filzten Mangroveschlick bewohnt. Alderia modesta (LovEN) bewohnt 
ahnliche Biotope an Nord- und Ostsee. Beide Arten sind sehr nahe ver- 
wandt, vielleicht sogar identisch (Marcus 1956). 


III. Charakteristik der Mangrove als Lebensraum 
Die Mangrovegebiete sind in 6kologischer Hinsicht dadurch ausge- 
_ zeichnet, daB hier drei grundverschiedene Lebensréume zusammen- 
treffen und sich in Strata tibereinander anordnen: 

a) Der Mangroveschlick ist ein Lebensraum, der zu den marinen oder 
brackigen eulitoralen Weichbédengebieten gehort. In der typischen Aus- 
bildung gehért der Mangroveschlick dem oberen Bereich des Eulitorals 
an. Das Sediment zeichnet sich durch den Reichtum an unzersetzter 
Holzsubstanz und den Armut an Kalk aus. Das Bodenwasser hat saure 
Reaktion. Das Laubdach der Mangrovebéume wirkt als Strahlungs- 
schutz; die Luft itiber dem Schlick ist gleichmaBig wassergesattigt, der 
Boden ist gegen starke Verdunstung geschiitzt. 

Die Makrofauna unterscheidet sich stark von der mitteleuropaischer 
Wattengebiete, indem amphibisch lebende luftatmende brachyure 
Krebse die gréBte Rolle spielen, wohingegen Mollusken zuriicktreten. 
Unter der Mikrofauna gibt es zahlreiche Formen, die allgemein als 
Charaktertiere eulitoraler Weichbéden angesprochen werden kénnen, da 
sie auch vegetationslose Wattengebiete bewohnen. Andere sind nach 
der bisherigen Kenntnis spezifische Bewohner der Mangrovegebiete. 

b) An der Basis der Mangrovestiimme und -stelzwurzeln existiert 
eine marine Hartbodenfauna. Auf der Mangroverinde finden Austern 
und Seepocken die Méglichkeit, sich anzuheften, ebenso wachsen hier 
Algen. Diese Region gehért dem obersten Eulitoral und dem Supra- 
litoral an. 

c) Der Teil der Mangrovebaéume, der tiber dem Hochwasserniveau 
liegt, stellt den Lebensraum fiir eine terrestrische Fauna dar, der sich 
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nur wenige. marine Formen wie die Krabbe Aratus beigesellen. Hier 
leben einerseits Holz- und Rindenbewohner, andererseits Tiere der Laub- 
krone. Die Fauna des tropischen Regenwaldes dringt hier in die Laub- 
kronen des Mangrovewaldes ein. 


Zusammenfassung 


Es wird versucht, einen Uberblick tiber die Tierwelt der Mangrove- 
gebiete tropischer und subtropischer Kiisten zu geben und die Lebens- 
bedingungen in diesem Lebensraum zu analysieren. 

Im Mittelpunkt der Bearbeitung stehen eigene Untersuchungen tiber 
die Mangrovegebiete von Cananéia im Siiden des Staates Sao Paulo 
(Brasilien). Weitere Mangrovezonen der brasilianischen Kiste konnten 
vergleichend untersucht werden. 

Charakteristisch fiir die untersuchten Mangrovegebiete von Cana- 
néia ist die Ausbildung von Prielen, die den Mangrovewald durchziehen. 
Die Vegetation besteht aus Rhizophora mangle und Laguncularia race- 
mosa, Die eigentlichen Mangrovegebiete nehmen die Hohenstufe um die 
mittlere Hochwasserlinie herum ein. Das Sediment ist im typischen 
Fall ein sandiger Schlick mit hohem Anteil organischer Substanz, aber 
geringem Kalkgehalt. Von den Mangrovebaumen abgeschiedene Gerb- 
stoffe und Farbstoffe spielen im Schlick eine Rolle; die Reaktion des 
Wassers im Mangrovegebiet ist sauer, das Wasser ist braun gefarbt. 

Es wird eine Ubersicht gegeben iiber eigene Funde von Tieren aus 
verschiedenen Gruppen im Mangrovegebiet von Cananéia, erganzt durch 
eine Zusammenstellung der Angaben tiber die Fauna von Mangrove- 
gebieten aller Erdteile. 

Nach den biozénotischen Untersuchungen«der Makro- und Mikro- 
fauna im Mangrovegebiet von Cananéia kénnen die folgenden Lebens- 
raume innerhalb der Mangrove unterschieden. werden, die beschrieben 
und faunistisch charakterisiert werden : 

1. Die Mangrovepriele; 

2. der Schlickboden im Mangrovewald; 

3. die Randzonen der Mangrove; 

4. die Algenzone an der Basis der Mangrovestémme; 

5. der Luftraum der Mangrovebiume. 

Die wichtigsten Umweltfaktoren werden behandelt, die fiir die Zonie- 
rung der Fauna im Gebiet der Mangrove verantwortlich gemacht werden 
miissen: der Salzgehalt des Wassers, die Héhenlage iiber dem Meeres- 
spiegel, der Sauerstoffgehalt des Bodenwassers, sein py und das Nah- 
rungsangebot im Lebensraum. 

In einem vergleichenden Abschnitt wird auf Ubereinstimmungen und 
Unterschiede zwischen den tropischen Mangrovegebieten und dem 
Wattenmeer gemaBigter Kiisten hingewiesen. Dabei werden sowohl die 
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topographischen und physiko-chemischen Faktoren, die Vegetation und 
die Probleme der Landgewinnung als auch die Tierwelt und ihr Zu- 
sammenschluB zu Biozénosen behandelt. 

Zusammenfassend wird festgestellt, da in Mangrovegebieten tro- 
pischer Kiisten 3 Lebensraéume verschiedener Art iibereinander ge- 
schichtet sind: Der Schlick am Boden ist ein marines Weichbodengebiet 
im Eulitoral, die Basis der Mangrovebaume stellt ein Hartbodengebiet 
an der Grenze zum Supralitoral dar, wihrend die Krone der Mangrove- 
baume von Tieren des tropischen Regenwaldes besiedelt wird, also von 
einer terrestrischen Fauna. 
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